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EINLEITUNG 


Seit Hennig (1950) die Grundzüge einer Theorie der Phylogenetischen Systematik ent- 
wickelt hat, ist eine beachtliche Zahl an Arbeiten über die Stammesgeschichte der 
Diptera (Insecta, Holometabola) veróffentlicht worden. Dennoch zeigen neuere Zusam- 
menstellungen (Hackman & Väisanen 1982, Krivosheina 1989, Wood 1989) Lücken und 
Kontroversen in der Begründung verwandtschaftlicher Zusammenhänge innerhalb der 
Diptera; das gilt sogar für die Differenzierung der GroDgruppen. 


In konventionellen Klassifikationen werden den sicher monophyletischen Brachycera 
(= Fliegen) die Nematocera (= Mücken) gegenübergestellt. Unter Berücksichtigung 
aller Hypothesen zur Stammesgeschichte der Diptera zeigt sich allerdings, daß bislang 
kein Autor die Nematocera der Klassifikation als monophyletische Gruppe begründen 
konnte, so daß sich hinter diesem Namen vermutlich eine paraphyletische Rest-Gruppe 
verbirgt — im Sinne eines Konglomerats aller „Nicht-Brachycera“. Bei der Lösung die- 
ses Problems spielt eine Teilgruppe der nematoceren Diptera, die Bibionomorpha, eine 
besondere Rolle. Verschiedene Autoren halten es für wahrscheinlich, daß die Bibiono- 
morpha als Schwestergruppe der Brachycera zu gelten haben (Colless & McAlpine 1970; 
Hackman & Väisanen 1982; Hennig 1968, 1981; Rohdendorf 1974; Steyskal 1974). 
Begründet wird dieses postulierte Schwestergruppen-Verháltnis — wenn überhaupt — 
mit Übereinstimmungen im Bau des Thorax. Diese Hypothese über die Existenz einer 
von Bibionomorpha + Brachycera gebildeten geschlossenen Abstammungsgemein- 
schaft kann erst dann überprüft und besser belegt werden, wenn das Grundmuster der 
Bibionomorpha für weitere Merkmalskomplexe rekonstruiert worden ist. 


Die Bibionomorpha sensu Hennig (1954, 1973) sind eine umfangreiche Gruppe, zu der 
folgende Tàxa gehóren: Anisopodidae, Perissommatidae, Pachyneuridae (mit Crampto- 
nomyiidae), Axymyiidae, „Hyperoscelidae“, Scatopsidae, Bibionidae, Mycetophilidae, 
Sciaridae und Cecidomyiidae. 


Die Monophylie dieser Gruppierung kann aber nicht befriedigend belegt werden; nach 
Hennig (1973: 30) kann nur eine Autapomorphie im Flügelgeáder als Argument ange- 
führt werden. Diese Schwierigkeit läßt sich darauf zurückführen, daß Merkmalsausprá- 
gungen im Flügelgeáder in den Mittelpunkt phylogenetischer Forschung gestellt und 
Widersprüche, die sich aus der Berücksichtigung anderer Merkmalskomplexe ergeben 
haben, nicht diskutiert worden sind. So ist die Analyse des Flügelgeäders (Hennig 1954) 
und die daraus resultierende Gruppierung der Bibionomorpha niemals einhellig aner- 
kannt worden. Dies betrifft vor allem die Stellung der kleineren Taxa Pachyneuridae, 
Cramptonomyiidae, Axymyiidae, Anisopodidae und Scatopsoidea (Tuomikoski 1961, 
Rohdendorf 1974, Krivosheina 1989). Es gibt sogar eine áltere, aber durchaus begrün- 
dete Alternative zur Stellung der Anisopodidae und Scatopsoidea (Bischoff 1922; Keilin 
& Tate 1940); diese sind aufgrund einer synapomorphen Übereinstimmung der larvalen 
Mandibel (zweigeteilt) näher mit den Trichoceridae verwandt als mit den übrigen Bibio- 
nomorpha. Wood (1989: 1350) bestatigt diese Auffassung, und auch in der vorliegenden 
Arbeit wird dieser Hypothese der Vorzug gegeben. 


Eine weitere Schwierigkeit entsteht durch Informationsmangel. Dies betrifft die arte- 
narmen Perissommatidae, deren Larvenstadien bislang unbekannt geblieben sind, und 
auch die Axymyiidae. Es scheint gerechtfertigt, diese beiden (kleinen) Taxa aus der 
Analyse der verwandtschaftlichen Beziehungen solange auszuklammern, bis ausrei- 
chend Material für die Bearbeitung mehrerer Merkmalskomplexe zur Verfügung steht. 


Somit verbleiben als Bibionomorpha die Pachyneuridae, Cramptonomylidae, Bibioni- 
dae, Cecidomyiidae, Sciaridae und Mycetophilidae (,,Pilzmücken* im weitesten Sinn). 
Diese Taxa werden in der vorliegenden Arbeit einer Analyse gemäß der Methodik der 
Phylogenetischen Systematik unterzogen. Dafür werden besonders Merkmale aus dem 
Komplex der männlichen und weiblichen Terminalia herangezogen, aber auch Thorax 
und Extremitaten finden Beachtung. Neben dem Versuch einer Neu-Bewertung bekann- 
ter, einseitig gewählter Merkmale ist vor allem die Ermittlung und Analyse möglichst 
weit gefächerter neuer Ergebnisse als tragfähige Grundlage für die Rekonstruktion ver- 
wandtschaftlicher Beziehungen anzusehen. 


Für die praktische Arbeit ist die große Diversität der Bibionomorpha ein besonderes 
Problem. Die zT. sehr hohen Artenzahlen verschiedener Familien (vgl. Abb.1) schließen 
eine Berücksichtung aller Arten im Rahmen einer Dissertation natürlich aus. Das ist 
aber auch nicht notwendig, denn in vielen Gruppen wird ein vorliegendes Merkmals- 
muster kaum variiert. 


Die Prinzipien der Phylogenetischen Systematik (Hennig) werden als theoretische Basis 
der Untersuchung herangezogen. Der im Mittelpunkt dieser Methodik stehende Außen- 
gruppen-Vergleich umfaßt als engere Außengruppe die Diptera excl. Bibionomorpha 
und als weitere Außengruppe Mecoptera, Siphonaptera und manchmal noch die 
Amphiesmenoptera (Lepidoptera + Trichoptera). 


Ziel der vorliegenden Arbeit ist es, das Grundmuster der Bibionomorpha zu rekonstru- 


ieren. Auf dieser Grundlage sind, soweit möglich, Schwestergruppen-Verhältnisse inner- 
halb der Bibionomorpha zu belegen. Darauf fuBend kann die Frage nach der Stellung 
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Abb. 1: Diversität (Artenzahl) der Bibionomorpha, verteilt auf die höheren Taxa der Klassifikation. 


der Bibionomorpha im System der Diptera diskutiert sowie zum „Nematoceren-Pro- 
blem* Stellung genommen werden. 


MATERIAL UND METHODE 


Für die Untersuchung verschiedener Merkmalskomplexe sind folgende Arten aus fast 
allen hóheren Taxa (Familien der konventionellen Klassifikation) berücksichtigt wor- 
den. Wenn nicht anders angegeben, lagen jeweils mehrere Individuen beider Geschlech- 
ter vor. 


Bibionidae 

Pleciinae 
Penthetria funebris Meigen, 1804; [BER] 
Plecia ornaticornis Skuse, 1899; [COL] 
P amplipennis Skuse, 1889; [COL] 

Bibioninae 
Dilophus febrilis (Linnaeus, 1758); [BER] 
Bibio leucopterus (Meigen, 1804); [BER] 
B. marci (Linnaeus, 1758); [BER] 


Cecidomyiidae 
Lestremiinae 
Campylomyza flavipes Meigen, 1818; [BER] 


Sciaridae 
Sciara thomae (Linnaeus, 1767); [BER] 
Trichosia trochanterata (Zetterstedt, 1851); [BER] 
Lycoriella mali (Fitch, 1856); [BER] 
Caenosciara alnicola (Tuomikoski, 1957); [BER] 
Bradysia amoena (Winnertz, 1867); [BER] 
B. paupera Tuomikoski, 1960; [BER] 
Diadocidiidae 
Diadocidia ferruginosa (Meigen, 1830); [SMF, 610, 611; ZSM, 12.064] 
Mycetophilidae 
Ditomyiinae 
Australosymmerus fuscinervis (Edwards, 1921); [COL]; (1,0) 
A. nebulosus Colless, 1970; [COL]; (1,1) 
A. aculeatus (Edwards, 1921); [COL]; (0,1) 
Symmerus annulatus (Meigen, 1830); [ZSM; 10.302, 11.924] 
Ditomyia fasciata (Meigen, 1818); [BER; SMF] 


Bolitophilinae 
Bolitophila glabrata Loew, 1869; [SMF; 1957, 1944] 
Bolitophila tenella Winnertz, 1863; [SMF, 605] 


Keroplatinae 
Keroplatus testaceus (Dalman, 1818); [BER] 
Platyura marginata Meigen, 1804; [SMF; 2068, 1069. ZSM; 10. 576, 20838] 
P. harrisi Tonnoir, 1927; [BMNH] 
Neoplatyura flava (Macquart, 1826); [SMF] 
Macrocera maculata Meigen, 1818 [BER] 


Sciophilinae 
Mycomyia bicolor (Dziedzicki, 1885); [SMF] 
Azana anomala (Staeger, 1840); [BER] 
Sciophila rufa Meigen, 1830; [SMF; BER] 
S. hirta Meigen, 1818; [BER] 
Boletina trivittata (Meigen, 1818); [SMF, 716] 
Leia winthemi Lehmann, 1822; [SMF, 730] 
Rondaniella dimidiata (Meigen, 1804); [SMF] 


Mycetophilinae 
Mycetophila fungorum (de Geer, 1776); [SMF, 5060; BER] 
M. strigata Staeger, 1840; [BER] 
Phronia biarcuata (Becker, 1908); [SMF, 8159]; (0,1) 
Anatella spec. [SMF, 7345]; (0,3) 
Cordyla brevicornis (Staeger, 1840); [BER] 
Exechia confinis Winnertz, 1863; [BER] 
E. seriata (Meigen, 1830); [BER] 


Praparation 
Das Material lag meistens in Alkohol fixiert und konserviert vor, in selteneren Fallen 
erfolgte eine Fixierung in Bouin’schen Gemisch (modifiziert nach Gregory). 


Die Kleinheit der Tiere machte in aller Regel eine mikroskopische Untersuchung not- 
wendig. Fiir die Bearbeitung des Exoskeletts wurden die betreffenden Objekte in 
Hoyer’s Gemisch eingebettet. Zur Untersuchung von Muskulatur und anderen Weich- 
teilen sind die Objekte erst in Boraxkarmin gefärbt (Stückfärbung) und dann in Euparal 
eingebettet worden. Es hat sich bewährt, dunkel pigmentierte Stücke zuvor mit 15% 
H5O; zu bleichen. 


Lückenlose Schnittserien im Semidünn-Bereich (0,5—2 um) vertieften das Verständnis 
komplexer Strukturen. Material aus eigenen Aufsammlungen wurde zu diesem Zweck 
mit dem modifizierten Bouin'schen Gemisch (nach Gregory) fixiert; Material aus den 
Sammlungen der Museen stand lediglich in Alkohol fixiert zur Verfügung. Dieser 
Umstand schlof eine detaillierte Untersuchung der Histologie aus. 


Alle Objekte sind aus 96% Alkohol direkt in LR WHITE (soft grade), ein Acrylharz 
der London Resin Company, überführt worden. Zur Polymerisation wurden 10 ml LR 
WHITE mit 1 Tropfen Beschleuniger versetzt, in Kunststoff-Fórmchen (Deckel von 
Rollrand-Gläsern) gefüllt und das Objekt ausgerichtet. Das Fórmchen wurde mit einem 
weiteren Deckel móglichst luftdicht abgeschlossen und im Wasserbad bei Zimmertem- 
peratur 2 Stunden gekühlt. Große Objekte, die nicht in die flachen Kunststoff-Fórm- 
chen paßten, sind in Gelatinekapseln eingeblockt worden. In diesen Fallen polymeri- 
sierte das LR WHITE ohne Beschleuniger bei 60 °C im Wärmeschrank (12 Stunden). 


Zum Schneiden stand ein Mikrotom der Firma Reichert (AUTOCUT) zur Verfügung. 
Verwendet wurden ausschlieBlich Glasmesser, die damit erzielte Schnittdicke lag zwi- 
schen 0,5 um und 2 um. Die Schnitte wurden nicht, wie in der Produktinformation der 
London Resin Company angegeben, mit 40% Aceton auf Objektträger aufgezogen, 
sondern lediglich mit aqua bidest. bei 60 ?C—70 ?C aufgetrocknet. 


Die Farbung der Schnitte erfolgte mit Toluidinblau in Natriumbicarbonat-Lósung. 
Nach dem Trocknen auf der Wármeplatte bei 60 °C wurden die Objektráger kurz in 


Xylol gestellt; die Schnitte sind dann, noch tropfnass, in Entellan eingeschlossen 
worden. 


Die lichtmikroskopische Untersuchung erfolgte mit einem LEITZ Mikroskop der Serie 
DIALUX (Hellfeld und Differential-Interferenzkontrast). Für die Dokumentation der 
Práparate stand ein Zeichenspiegel zur Verfügung. Die genauere Untersuchung von 
Oberflachen machte den Einsatz der Rasterelektronen-Mikroskopie notwendig. Zur 
Trocknung wurden die Objekte tiber eine Aceton-Reihe in Iso-Amylacetat gebracht und 
dann im critical-point-Verfahren weiterbehandelt. Nach dem Aufkleben mit Kohlekle- 
ber sind die Objekte mit Gold bedampft worden. Sämtliche Aufnahmen wurden mit 
dem Gerát CAMBRIDGE (Serie 4) angefertigt. 


Abkürzungen der Sammlungen 


BER Sammlung Berthold, Hamburg 

BMNH British Museum (Natural History), London 
COL Sammlung Colless, CSIRO, Canberra 

SMF Senckenberg Museum, Frankfurt aM. 
ZSM Zoologische Staatssammlung, München 


Die in den Abbildungen verwendeten Abkürzungen sind im Text hergeleitet. Eine Liste 
dieser Abkürzungen befindet sich im Anhang. 
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VERGLEICHENDE MORPHOLOGIE 
Bau und Funktion der männlichen Terminalia 


Als Terminalia werden diejenigen Endsegmente des Abdomens bezeichnet, die in ihrer 
Funktion als Trager von Geschlechts- und Exkretionsorganen eine mehr oder weniger 
starke Abwandlung erfahren haben (s. Kéler 1955: ,/Ierminalia*). Hierbei handelt es sich 
bei den Dipteren — wie bei den Ectognatha generell — um die abdominalen Segmente 
IX—XI, die zusammen diesen Funktionskomplex bilden. Der hierfür in der dipterologi- 
schen Literatur weitverbreitete Terminus „Hypopygium“ wird hier nicht verwendet, weil 
er bei nematoceren Diptera und Brachycera verschiedene Strukturen bezeichnet (Mat- 
suda 1976: 348). 


Zum besseren Verstándnis und zur Vereinfachung des deskriptiven Teils der vorliegen- 
den Arbeit wird als erstes die Terminologie wesentlicher Strukturelemente des männli- 
chen Terminalkomplexes erórtert werden. 


Gonopoden: An der Extremitäten-Natur der zweigliedrigen äußeren Zangenarme wird 
heute kaum noch gezweifelt (McAlpine 1981: 51), aber die Unsicherheit bezüglich der 
Homologisierung mit einzelnen Extremitátenabschnitten drückt sich in der Literatur in 
einer unterschiedlichen Terminologie für die Zangenarme aus. Zur Verfügung stehen 
die Begriffspaare (und ihre Varianten) ,,Gonocoxit (Coxit, Gonocoxopodit, Coxopodit) 
— Gonostylus* und „Basistylus — Dististylus“; die auf Crampton (1942) — der die 
Gonopodennatur der äußeren Zangenarme anzweifelte — zurückgehenden und von 
Snodgrass (1957) aufgegriffenen Bezeichnungen „Basimer — Telomer“ haben sich nicht 
durchsetzen kónnen. 


Um die bestehende Verwirrung in der Terminologie nicht noch weiter zu vergrößern, 
soll in der vorliegenden Arbeit einzig und allein aus Gründen der Zweckmäßigkeit den 
Begriffen „Gonocoxit — Gonostylus* der Vorzug gegeben werden. Diese werden in 
Bearbeitungen verschiedener Taxa häufig benutzt und auch im neuesten — engli- 
schsprachigen — Überblick über die Morphologie der Diptera verwendet (McAlpine 
1981: 51). 


Als Genitalkammer wird in der vorliegenden Arbeit der Bereich bezeichnet, der zwi- 
schen den Medialflachen der Gonocoxite eingeschlossen ist. 


Phallisches Organ: Das unpaare, median zwischen den Gonopoden liegende Begattung- 
sorgan (vgl. Fig.6, 24) ist eine Bildung der Genitalhóhle, die aus der weit craniad einge- 
stülpten Conjunctiva des 9. und 10. Segmentes entsteht (Snodgrass 1935: 582); dies hat 
zur Folge, daß das Begattungsorgan sowohl mit dem Analkomplex als auch mit den 
ventralen Teilen des Exoskeletts über eine Membran verbunden ist. 


Nach Matsuda (1976: 71) ist von der Vielzahl der Termini, mit denen das mánnliche 
Begattungsorgan belegt wird, der Begriff ,,Penis“ in seiner Definition der umfassendste, 
da er auch paarige und sogar nicht penetrierende Strukturen einschließt. Deswegen 
wird dieser Terminus hier vor allen anderen (Phallus, Aedoeagus) bevorzugt. 


Parameren: Die paarigen, ungegliederten Anhánge, die medial zwischen den Gonopo- 
den an der Paramerenbasis (Dorsalbrücke, pons parameralis, dorsal bridge) entspringen 
(vgl. Fig.59) und innerhalb der Diptera sehr háufig zu finden sind (McAlpine 1981: 51), 
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werden meist als Parameren bezeichnet (Hennig 1973: 212; van Emden & Hennig 1956). 
Die durch diese Benennung implizierte Homologie dieser Parameren mit ebenso 
bezeichneten Gebilden in anderen Insektengruppen muß aber als unsicher gelten (s. 
auch Tuxen 1956: ,,Parameres“), so daß diese Begriffswahl nicht besonders glücklich 
erscheint. Da es sich aber bei dem Begriff ,,Parameren* gerade um einen der wenigen 
handelt, die konsequent und einheitlich von Bearbeitern verschiedener Dipteren-Taxa 
benutzt werden, wáre die Einführung einer neuen Bezeichnung wohl sehr verwirrend 
und stünde kaum in Einklang mit den Bestrebungen, ein einheitlicheres Begriffsinven- 
tar zu schaffen; so soll hier das betreffende Spangenpaar im Rahmen der Tradition wei- 
terhin als Parameren bezeichnet werden. 


Muskulatur: Im allgemeinen wird die Muskulatur des Postabdomens ihrer Funktion 
nach in Gruppen eingeordnet und getrennt beschrieben. Diesem Prinzip wird auch hier 
gefolgt werden; betrachtet werden die Muskeln des Begattungsorgans und die Bewe- 
gungsmuskulatur der Gonostyli. Auf eine funktionell-anatomische Benennung der 
Muskeln wird in der vorliegenden Arbeit (mit zwei Ausnahmen) verzichtet; sie werden 
einzeln durchnumeriert, wobei Homologa die gleiche Nummer erhalten. Diese Vorge- 
hensweise ermóglicht die tabellarische Zusammenfassung der Ergebnisse mit denen 
anderer Autoren und erleichtert so die Vergleichbarkeit der Muskelausstattung in ver- 
schiedenen Taxa. 


Spermatransfer: Wegen der engen Verknüpfung von Struktur und Funktion werden im 
deskriptiven Teil der Arbeit auch Beobachtungen zum Modus der Spermaübertragung 
aufgeführt, auch wenn solche Daten nur für sehr wenige der untersuchten Arten zur 
Verfügung stehen. 


Die folgende Darstellung der mánnlichen Terminalia berücksichtigt Vertreter sowohl 
der Bibioniformia (Bibionidae) als auch der Mycetophiliformia. In die Untersuchung 
der artenreichen Mycetophiliformia konnten fast alle hóheren Taxa der konventionellen 
Klassifikation (Familien bzw. Unterfamilien) einbezogen werden. 


Bibionidae 


1. Penthetria funebris Meigen, 1804 


Exoskelett 

Die 8 prägenitalen Segmente sind mit ihren Terga und Sterna deutlich ausgebildet. Auf 
sie folgt der Terminalkomplex, der nicht invertiert getragen wird, die morphologische 
Dorsalseite weist also auch tatsáchlich nach oben (Fig.2). Die sieben Stigmenpaare lie- 
gen in der Pleuralmembran der Segmente I—VII. 


Das Tergum des 9. Segmentes ist groß und bedeckt als Epandrium nicht nur die Basis, 
sondern auch den größten Teil der Dorsalfläche der Gonocoxite (Fig.3, G). Sein cauda- 
ler Rand ist breit eingebuchtet, lateral ist es über eine ausgedehnte Membran mit den 
Gonocoxiten verbunden. An das Epandrium schließt sich direkt der Analkomplex, 
bestehend aus dem häutigen Analkegel (AK), den paarigen Cerci (C) und dem ventral 
liegenden Hypoproct (Hp), an. Sowohl Cerci als auch Hypoproct sind lediglich apikal 
stärker sklerotisiert, wobei aber die Ausdehnung der sklerotisierten Bereiche einer 
betrachtlichen intraspezifischen Variabilitát unterliegt. Der gesamte Komplex liegt nor- 
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malerweise soweit unter dem Tergum IX verborgen, daß nur die Spitzen der Cerci 
erkennbar sind; er kann aber auch weit ausgestülpt werden. Reste des Tergum X, wel- 
ches — wenn vorhanden — in dem Bereich zwischen Epandrium und Cerci liegen 
müßte, sind nicht mehr zu identifizieren. 


Das Sternum des 9. Segmentes ist als distinktes Element nicht erkennbar. Die Basalglie- 
der der Gonopoden, die Gonocoxite, bilden auf der Ventralseite eine einheitliche Flache 
aus, sie sind miteinander verschmolzen und bilden die Ventralflache des Genitalseg- 
ments (Fig.4, B). Dieser Bereich des Genitalkomplexes ist nahezu durchgehend stark 
sklerotisiert, lediglich am caudalen Rand befindet sich medial eine unpaare, weniger 
stark sklerotisierte Schwächezone (m). Die deutlich ausgeprägten Gelenkhócker für die 
dicondyle Gelenkung zwischen Gonocoxit und Gonostylus werden beide vom Gonoco- 
xit gebildet (Fig.5). 


Die Gonostyli sind langer als breit, einteilig zangenartig geformt und im Querschnitt 
stark abgeflacht; medial ist ihr Rand zu einer subapikalen Spitze ausgezogen. 


Nach Entfernen des Epandrium einschließlich des Analkomplexes wird deutlich, daß 
die Gonocoxite eine Genitalkammer einschlieBen (Fig.6). Die ventral zu einer unpaaren 
Platte miteinander verschmolzenen Gonocoxite wólben sich latero-dorsad auf und lau- 
fen auf der Dorsalseite jederseits in ein langes, breit lóffelfórmiges Apodem, das Gono- 
coxit-Apodem (GA)!, aus. Caudal wird der Rand des Genitalsegments ebenfalls von 
den Gonocoxiten gebildet, die dort plattenartig die Kammer begrenzen. Abgesehen vom 
Epandrium wird der dorsale Abschluß der Genitalkammer von einer sehr dünnen 
Membran gebildet, die jederseits zwischen dorso-caudalem Rand der Gonocoxite, 
Gonocoxit-Apodemen und Penis ausgespannt ist. 


Penis 

Zwischen den paarigen, lóffelfórmig ausgebildeten Gonocoxit-Apodemen ist der Penis 
(Fig.6, Pe) eingehángt. Das direkt verbindende Element ist dabei eine weit caudad 
geschwungene, spitz auslaufende Skleritspange, die Dorsalbrücke (Db). Diese Sklerit- 
spange erweitert sich in ein median gelegenes, unpaares Sklerit. Es bildet als Dorsalskle- 
rit (Ds) oder Tegmen die dorsale Bedeckung des Penis. In der Lateralansicht wird deut- 
lich, daB es sich beim Dorsalsklerit um ein dreidimensional kompliziert geformtes 
Gebilde handelt (Fig.9). In einem weiten Bogen erstreckt sich seine Oberflache bis zum 
Ventrum des Penis und ist dort zweizipfelig ausgezogen (Fig.8). Zwischen den Außen- 
rándern dieser Spitzen und dem dorsalen Rand des Tegmen ist eine Lamelle ausge- 
spannt (Fig.8; laterale Lamelle, IL), welche nur sehr schwach sklerotisiert ist. Sie bildet 
die laterale Wand des Penis. Aber auch median zwischen den paarigen Spitzen des Dor- 
salsklerits befindet sich eine weitere Lamelle, die direkt in den Ductus ejaculatorius 
übergeht (Fig.9; dorsale Lamelle, dL) 


! Die Linie, entlang welcher das Gonocoxit-Apodem eingefaltet ist, bildet die Grenze zwischen 
dem eigentlichen Apodem (Hypandriumapodem sensu Ulrich) und dem zugehórigen Sklerit 
(Hypandriumarm, Ulrich 1974). Sie ist in Totalpráparaten kleiner Objekte schwer zu erkennen, 
und um ihre Lage und ihren Verlauf bei allen Arten darzustellen, wáren weitere Untersuchungen 
nótig gewesen, die den Rahmen der vorliegenden Arbeit gesprengt hátten. Zum Verstándnis der 
nachfolgenden Beschreibungen und Abbildungen sei deshalb betont, daß der als Gonocoxit- 
Apodem bezeichnete sklerotisierte Komplex einen Teil der Oberfläche mit einschließen kann. 
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Im Innern des Penis befindet sich median ein máchtig ausgebildetes, unpaares Apodem 
(meA), das ebenfalls vom Dorsalsklerit gebildet wird: die medialen, deutlich verstárkten 
Kanten seiner Dorsalfläche setzen sich ventrad in das Innere des Penis als Apodem fort. 
Eine weitere Flache für den Ansatz von Muskeln wird lateral von dem plattenfórmig 
erweiterten cranialen Rand des Dorsalsklerit gebildet (Platten-Apodem, PIA). 


Während sowohl der dorsale als auch der laterale Abschluß des Penis vom Dorsalsklerit 
direkt gebildet werden, begrenzt ein weiteres Sklerit, ein Teil des sogenannten Ejacula- 
tor-Apodems (E)!, das Begattungsorgan auf der Ventralseite. Dieses Apodem (Fig.9) 
ist basal plattenartig abgeflacht und verbreitert, geht aber weiter apikal in einen weniger 
stark sklerotisierten, löffelartig ausgehóhlten Bereich (aE) über. Der craniale Rand die- 
ses „Löffels“ wird lateral durch eine rechtwinklig zur Apodem-Längsachse stehende 
Skleritspange abgestützt. Die Dorsalflache des apikalen Bereichs setzt sich als ventrale 
Lamelle (vL) craniad in das Innere des Ductus ejaculatorius fort. Ventral ist der Apex 
des Ejaculator-Apodems über die ausgedehnte, stark aufgefaltete Conjunctiva des 9. 
Segments mit dem caudalen Rand der Genitalkammer verbunden. 


Der durchgehend muskularisierte Ductus ejaculatorius (De) durchzieht den gesamten 
Penis zwischen Dorsalsklerit und Ejaculator-Apodem (Fig.10). In seinem Endabschnitt 
wird die Intima deutlich dicker und setzt sich caudad als die bereits weiter oben 
beschriebenen dorsale und ventrale Lamelle (dL, vL) fort. Der Raum, der von dorsaler 
und ventraler Lamelle umschlossen wird, kann als Endophallus (Ep) aufgefasst werden. 
Der primáre Gonoporus liegt 1m Bereich der Einmündung des Ductus ejaculatorius in 
den Endophallus. Dieser óffnet sich in einer groDen, unpaaren Geschlechtsóffnung, 
dem Phallotrema (Fig.ll, 12, 13; Pt) zwischen Dorsalsklerit und Ejaculator-Apodem 
am Apex des Penis. 


Dorsale und ventrale Lamelle des Endophallus sind mit besonders differenzierten Haa- 
ren besetzt; diese sind schuppenartig verbreitert und weisen mehrere Spitzen auf, die 
ohne Ausnahme caudad weisen (Fig.14, 15). 


Innerhalb des Penis befindet sich eine paarige Drüse (Fig.10, 11a, akzessorische Drüse, 
aD). Diese ist direkt mit dem Ejaculator-Apodem verbunden und mündet in den Endo- 
phallus (Fig.11b). 


Muskulatur 

Die Bewegungsmuskulatur der Gonostyli besteht aus dem kráftig entwickelten Gono- 
stylus-Adduktor (Fig.7, M1) und dem schwächer ausgeprägten Gonostylus-Abduktor 
(M2). Am cranialen Rand der Ventralwand entspringen die Adduktoren. Dieses Mus- 
kelpaar nimmt im Bereich seines Ansatzes nahezu die gesamte Ventralflache des Geni- 
talsegments ein. Weiter caudad entspringen mehrere seitliche Ausláufer an den lateralen 
Innenflachen der Gonocoxite. Die distale Insertionsstelle des sich stark verjüngenden 
Muskels befindet sich an der Medialflache des Gonostylus. 


Der Gonostylus-Abduktor (M2) entspringt dorso-lateral ebenfalls am cranialen Rand 
des Genitalsegments. Im Gegensatz zum Adduktor bleibt er aber in seiner Ausdehnung 
auf den lateralen Bereich der Gonocoxite beschränkt und bildet auch keine Nebenmus- 


! Als Ejaculator-Apodem wird hier der ganze sklerotisierte Komplex bezeichnet, der teils einge- 
faltet ist — das eigentliche Apodem —, teils an der Oberfläche liegt und insoweit ein Sklerit bildet. 
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keln aus. Der Abduktor inseriert auf der Dorsalseite aufen direkt an der Basis des 
Gonostylus an einem kleinen randlichen Vorsprung. 


Ein weiteres Muskelpaar (M7) erstreckt sich zwischen der dorsalen Wand der Gonoco- 
xite und den Apodemen derselben. Diese Muskeln dienen vermutlich der Stabilisierung 
des Genitalsegments. 


Zwei Paar Muskeln verbinden den Penis mit dem Exoskelett des Genitalsegments, sie 
dienen der Bewegung des gesamten Begattungsorganes. Das erste Paar (M11) entspringt 
an der Ventralseite des Gonocoxit-Apodems und inseriert an der Unterseite des Platten- 
Apodems des Dorsalsklerits. Der zweite, weit größere Muskel (M4) hat seinen Ursprung 
auf der Oberflache der Dorsalbrücke und erstreckt sich caudad weit in das Innere. Dort 
inseriert er breit an den Innenflächen des caudalen Randes des Segments und des 
Gonocoxit-Apodems. Bei Kontraktion dieses Muskels wird der gesamte Penis caudad 
gezogen und dabei senkrecht aufgerichtet, eine Stellung, die wahrend der Kopulation 
eingenommen wird (vgl. auch Fig.70). Die vielfach aufgefaltete und dadurch stark 
dehnbare háutige Verbindung zwischen Ejaculator-Apodem und caudalem Rand des 
Genitalsegments steht in funktionellem Zusammenhang mit dieser Bewegung. 


Innerhalb des Penis sind ebenfalls zwei Muskelpaare zu finden. Ein Muskel (M5) ver- 
bindet das Dorsalsklerit mit dem Ejaculator-Apodem; er entspringt an der Ventralflà- 
che des Platten-Apodems und inseriert — wiederum an der Ventralseite — des Ejacula- 
tor-Apodems. Die Kontraktion dieses Muskelpaares führt zur Retraktion des Apodems, 
was sich auf die Ausdehnung des Endophallus-Lumens auswirkt und die Größe des 
Phallotrema verändert. Eine ähnliche Wirkung hat ein weiteres, mächtig entwickeltes 
Muskelpaar (Fig.10, M3), das seinen Ursprung jederseits des medianen Apodems im 
Innern des Penis hat. Ursprungsstelle ist direkt die Innenseite des Dorsalsklerits. Der 
Muskel verläuft dorso-ventral entlang des medianen Apodems bis zur dorsalen 
Lamelle; an dieser inseriert er auf breiter Fläche. Da diese Lamelle die dorsale Begren- 
zung des Phallotrema bildet, führt die Kontraktion des Muskelpaares zu einer Erweite- 
rung von Endophallus und Geschlechtsöffnung. 


Funktionell gehört auch die aus Ring- und Längsfasern bestehende Muskularis des 
Ductus ejaculatorius zur Muskulatur des Penis. 


Innere Geschlechtsorgane (Fig.69) 


Die paarigen, dorso-ventral stark abgeflachten Hoden (Ho) liegen im Dorsum des 5. 
abdominalen Segmentes. Die ebenfalls paarigen und sehr dünnen Vasa deferentia (Vd) 
durchziehen das Abdomen bis zum 8. Segment, wo sie sich zu der drüsigen Vesicula 
seminalis (Ve) erweitern. Direkt an die Vesicula schließt sich der unpaare Ductus ejacu- 
latorius (De) an. 


Spermatransfer 

Die Männchen von P funebris bilden nachweislich Spermatophoren aus (Fig.16, 70, 
Spe). Indirekte Hinweise auf diesen Modus des Spermatransfer geben auch die große 
sekundäre Geschlechtsöffnung (Phallotrema) und besonders Vorhandensein und Aus- 
richtung der schuppenartigen Haare auf den Innenseiten der Gonoporus-Region: die 
Spitzen der Haare weisen immer caudad. Eine Spermatophore kann somit leicht in 
Richtung Geschlechtsöffnung geschoben werden, ein Zurückrutschen wird vermutlich 
durch die Aufrauhung der Oberfläche in nur einer Richtung verhindert. Während der 
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Kopulation bleibt die Spermatophore mit dem mánnlichen Genitale verbunden, so dah 
sie — funktionell betrachtet — als Element des Penis anzusehen ist. 


Die Muskulatur innerhalb des Penis (M3, M5) dient sicherlich dem Transport der Sper- 
matophore innerhalb des Genitaltraktes und ihrer Fixierung wáhrend der Kopulation. 
Die Frage, auf welche Art und Weise das Sperma aus der Spermatophore in die weibli- 
chen Receptacula gelangt, ist noch offen und einer weiteren Untersuchung vorbehalten. 


2. Plecia ornaticornis Skuse, 1899 


Exoskelett 

Die praegenitalen Segmente I—VIII sind mit ihren Terga und Sterna vollstándig ausge- 
bildet. Der Terminalkomplex wird nicht invertiert getragen, die morphologische Dorsal- 
seite weist nach oben (Fig.18). Es sind sieben Paar abdominaler Stigmen ausgebildet, 
die in der Pleuralmembran der Segmente I—VII lokalisiert sind. 


Das Epandrium (Fig.19, TIX ) ist groß, medial aber auffallend tief eingebuchtet; es 
bedeckt lateral nahezu die gesamte Dorsalflache der Genitalkammer, erreicht aber nicht 
deren caudalen Rand. Da das Tergum IX durch die tiefe Einbuchtung medial lediglich 
als schmale Spange ausgebildet ist, ragt der groBte Teil des Analkomplexes, die Cerci 
(C) und der Hypoproct (Hp), unter seinem caudalen Rand hervor. Weitere Sklerite sind 
im Bereich des Analkegels nicht vorhanden. 


Die Gonocoxite (G) sind ventral vollstandig verschmolzen (Fig.20, B); lediglich im cau- 
dalen Bereich dieser Platte ist die Cuticula als membranóse Schwáchezone (m) ausgebil- 
det. Ein distinkt ausgebildetes Sternum des 9. Segmentes ist nicht vorhanden. Am cau- 
dalen Rand sind die Gonocoxite zu mehreren Fortsátzen ausgezogen (Fig.20, 21, 22); 
die lateralen (IGF) und mediolateralen (mlGF) sind jeweils paarig, der mediane (mGF) 
aber unpaar ausgebildet. Alle diese Fortsátze sind mit warzenartigen Hóckern besetzt 
(Fig.23). 


Die Gonostyli (Gs) sind sehr klein und bis auf ihre Basis reduziert. Ihre Gelenkung ist 
mediad verschoben, so daß sie ventral der medio-lateralen Gonocoxit-Fortsätze liegen; 
in voller Größe sind sie nur in Frontalansicht zu erkennen (Fig.21, 22). 


Nach Entfernen des Tergum IX zeigt ein Blick auf die Genitalkammer (Fig.24), daf) die 
Gonocoxite am caudalen Rand nicht nur ventral, sondern auch dorsal miteinander ver- 
bunden sind; diese dorsale Verbindung geht direkt in den medianen Fortsatz (mGF) 
über. Dorso-lateral sind von den Gonocoxiten Gonocoxit-Apodeme (GA) abgesetzt, die 
durch eine halbkreisfórmige Platte, die Dorsalbrücke (Db), untereinander in Verbin- 
dung stehen. Die Dorsalbrücke ist direkt mit dem Dorsalsklerit (Ds) des Penis verbun- 
den, eine Naht ist aber noch zwischen beiden Elementen sichtbar. 


Penis 

Zwischen den deutlich ausgebildeten Gonocoxit-Apodemen ist der Penis eingehängt. 
Das Dorsalsklerit (Fig.26, Ds) erscheint durch Bereiche partieller Desklerotisierung 
stark differenziert. Auf einen sklerotisierten, direkt an die Dorsalbrücke anschlieBenden 
Teil folgt eine membranóse Zone, die sich bis zum caudalen Ende des Penis erstreckt. 
Durch die Ausbildung dieser „Schwächezone“ sind die stark sklerotisierten Seitenwände 
des Dorsalsklerits als bewegliche, caudad leicht zugespitzte Spangen (dorsale Spangen, 
dSp) ausgebildet. 
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Ein weiteres Spangenpaar (ventrale Spangen, vSp) entspringt direkt an den Apodemen 
der Gonocoxite, erstreckt sich caudad bis zur Penisspitze und ist dort lateral mit dem 
Ejaculator-Apodem (E) verbunden. Beide Spangenpaare stehen durch eine schwach 
sklerotisierte Zone miteinander in Verbindung. 


Bei P. amplipennis (Fig.27) sind die ventralen Spangen (vSp) plattenartig ausgebildet 
und überragen craniad die Dorsalbrücke (Db), die auch hier deutlich vom Dorsalsklerit 
(Ds) abgesetzt ist. Die dorsalen Spangen (dSp) sind über eine schmale, membranóse 
Zone beweglich an den Gonocoxit-Apodemen befestigt. Auch bei dieser Art ist das Dor- 
salsklerit partiell membranós, aber nicht in dem Ausmaße wie bei P ornaticornis. 


Im Innern des Penis ist ein schmales, unpaares Apodem (Fig.26, 27, 28, 31; medianes 
Apodem, meA) zu erkennen, das an der Ventralseite von Dorsalbrücke und Dorsalskle- 
rit entspringt und das senkrecht zu deren Oberfläche steht. Das mediane Apodem setzt 
sich caudad bis in die Spitze des stark sklerotisierten Teils des Dorsalsklerits fort. Das 
Ejaculator-Apodem (Fig.30, 31; E) stellt die ventrale Begrenzung des Penis dar. Im 
basalen Teil besteht es aus einer einfachen, sklerotisierten Platte, die weiter caudal tief 
eingeschnitten ist. Der darauf folgende Teil (aE) ist membranös differenziert, setzt sich 
dorsad fort und bildet einen Teil des Endophallus. Apikal ist das Ejaculator-Apodem 
durch einen Einschnitt in einen dorsalen und ventralen Teil getrennt. Der ventrale 
Abschnitt schließt sich über eine Membran (Conjunctiva) direkt an den caudalen Rand 
des Genitalkammerbodens an. Die horizontale Zweiteilung des Apex dürfte die Flexibi- 
litat bei Bewegungen in dorso-ventraler Richtung deutlich erhóhen. 


Der Ductus ejaculatorius (De) mündet in einen Hohlraum, den Endophallus (Fig.32, 
Ep). Die Wande des Endophallus werden von einer Lamelle gebildet, die dorsal (dorsale 
Lamelle, dL) mit dem Dorsalsklerit und ventral (ventrale Lamelle, vL) mit dem Ejacula- 
tor-Apodem verbunden ist. Der primäre Gonoporus (pG) ist in der ventralen Lamelle 
lokalisiert. Die sekundäre Geschlechtsöffnung, das Phallotrema (Pt), ist sehr groß und 
liegt an der Spitze des Penis zwischen Dorsalsklerit und Ejaculator-Apodem. 


Muskulatur 

Obwohl die Gonostyli in ihrer Größe stark reduziert sind, ist ihre Bewegungsmuskula- 
tur mächtig entwickelt. Ein Muskelpaar (Fig.25; MI) entspringt breit am cranialen 
Rand der Ventralwand des Genitalsegments und inseriert an der dorsalen Innenkante 
des Gonostylus (Fig.21). 


Das andere, viel kleiner ausgebildete Paar (M2) entspringt an der Seitenwand des Geni- 
talsegments, verlauft immer schmaler werdend ventrad und inseriert schlieBlich an der 
ventralen AuBenkante des Stylus (Fig.21). 


In ihrer Funktion sind beide Muskeln wohl kaum noch als einfache Ad- bzw. Abdukto- 
ren zu verstehen, auch scheint die Greiffunktion der stark verkürzten Gonostyli frag- 
lich. Aber aufgrund der Lage, besonders ihres Ursprungsortes, lassen sich beide Mus- 
kelpaare eindeutig mit M1 und M2 der übrigen Bibionidae homologisieren. 


Der Penis steht mit dem Genitalsegment über drei Muskelpaare in Verbindung. Das 
erste Paar (Fig.25, 33; M4) entspringt dorso-lateral an der Wand des Genitalsegments 
und inseriert an den ventralen Spangen des Dorsalsklerits nahe ihrer Verbindungsstelle 
mit dem Gonocoxit-Apodem. Antagonistisch zu diesen Muskeln wirkt ein Paar (Fig.25, 
30, 33; M12), das an der Seitenwand des Segments entspringt und ebenfalls an den ven- 
tralen Spangen inseriert. Die beiden Muskelpaare bewirken das Aufrichten bzw. Absen- 
ken des Penis. 


ie 


Für eine Bewegung der ventralen Spangen in dorso-ventraler Richtung sorgt ein Mus- 
kelpaar (Fig.33, M11), das auf der Ventralseite der Gonocoxit-Apodeme entspringt, ven- 
trad verláuft und an den ventralen Spangen neben den beiden anderen Muskeln inse- 
riert. Da die ventralen Spangen die lateralen Wände des Penis bilden, verringert die 
Kontraktion dieses Muskelpaares dessen Lumen; dies steht in direktem Zusammenhang 
mit der Entleerung des Endophallus. 


Innerhalb des Penis befinden sich nochmals drei weitere Muskelpaare. Ein Paar (Fig.29, 
32; M3) entspringt am cranialen Ende der Dorsalbrücke, verläuft parallel zum media- 
nen Apodem ventrad und inseriert am Endophallus (Fig.32). Bei Kontraktion von M3 
wird der sackfórmige Endophallus craniad gezogen und sein Lumen dadurch verklei- 
nert, so daß dieses Muskelpaar die Wirkung von M11 unterstützt. 


Ein weiteres Muskelpaar (Fig.29, M9) entspringt ebenfalls an der Innenseite von Dor- 
salbrücke und Dorsalsklerit an der Basis des medianen Apodems; von dort aus verläuft 
es — quer zur Langsachse des Penis — bis zu den dorsalen Spangen und inseriert dort. 
Dieses Muskelpaar kann durch Kontraktion die Stellung, vor allem die Neigung, der 
dorsalen Spangen verändern. Ein dazu antagonistisch wirkender Muskel ist nicht zu 
finden; wahrscheinlich übt die ausgedehnte membranóse Dorsalseite des Penis eine 
antagonistische Wirkung zu M9 aus. 


Auch das Ejaculator-Apodem weist eine muskulóse Verbindung mit dem Dorsalsklerit 
auf (Fig.30, M5). Dieser Muskel entspringt sehr breit an der medialen Kante der ventra- 
len Spange und inseriert — immer schmaler werdend — am cranialen Ende des Ejacu- 
lator-Apodems. Kontrahiert sich dieses Muskelpaar, so wird das gesamte Apodem cau- 
dad geschoben, was eine antagonistische Wirkung auf die Muskeln M3 und MII hat. 
— Der Ductus ejaculatorius ist bis zum primáren Gonoporus mit Ringmuskulatur ver- 
sehen. 


Innere Geschlechtsorgane (Fig.68) 


Die paarigen Hoden (Ho) liegen dorsal im 4. und 5. Segment dicht beieinander; die lan- 
gen und sehr dünnen Vasa deferentia (Vd) gehen caudal im Bereich des 7. und 8. Seg- 
mentes in die drüsig ausgebildete Vesicula seminalis (Ve) über. In den Endabschnitt des 
auf die Vesicula folgenden Ductus ejaculatorius (De) mündet ein Paar akzessorischer 
Drüsen (aD). 


Spermatransfer 

Zum Spermatransfer bei P. ornaticornis und P. amplipennis liegen keine direkten Beob- 
achtungen vor. Es ist aber möglich, aus der Größe der sekundären Geschlechtsöffnung 
indirekt den Schluß zu ziehen, daß bei diesen Arten Spermatophoren eine Rolle bei der 
Übertragung spielen. Direkt gestützt wird diese Annahme durch die Tatsache, daß bei 
einer anderen Art, P nearctica, die Bildung von Spermatophoren nachgewiesen ist 
(Leppla et.al. 1975). 


3. Dilophus febrilis (Linnaeus, 1758) 


Exoskelett 
Die 8 praegenitalen Segmente sind mit ihren Terga und Sterna vollständig ausgebildet, 
der Terminalkomplex wird nicht invertiert getragen (Fig.34). Es sind acht Paar abdomi- 
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naler Stigmen vorhanden, von denen sieben in der Pleuralmembran der Segmente I— 
VII lokalisiert sind. 


Das große Tergum IX ist als Epandrium ausgebildet, es bedeckt sowohl die Basis als 
auch einen großen Teil der Dorsalfläche der Gonocoxite (Fig.35). Es ist überwiegend 
stark sklerotisiert, nur der craniale Bereich ist weichhäutig. In dieser Zone liegen die 
Stigmen des 8. abdominalen Segmentes (Fig.35, 38, 39, 47; St). Sowohl in ihrer Lage 
als auch in ihrer Ausprägung unterscheiden sie sich sehr von den übrigen Stigmenpaa- 
ren des Abdomens. Im Vergleich zu diesen sind die Stigmen des 8. Segmentes dorso- 
caudad verschoben, so daß sie auf der Dorsalseite des 9. Segmentes liegen. Ihre Öff- 
nung befindet sich auf einer auffälligen Erhebung — einer Ausstülpung der dort kaum 
sklerotisierten Cuticula — und ist von einem Kranz dicht stehender Reusenhaare 
umstellt. Dagegen liegen die abdominalen Stigmen I—VII eher etwas eingesenkt in der 
Pleuralmembran der Segmente und sind auch nicht von Borsten umgeben. 


Das Tergum IX liegt den Gonocoxiten fest auf, da die verbindende Membran nur als 
schmaler Saum ausgebildet ist. 


Der weichhäutige Analkegel, bestehend aus den langgestreckten Cerci (C) und dem 
Hypoproct (Hp), liegt meist unter dem Epandrium verborgen. Auch am expandierten 
Analkegel (Fig.39) ist kein sklerotisierter Bereich zu erkennen, der dem Tergum X ent- 
sprechen könnte. 


Die Gonocoxite bilden ventral eine geschlossene Fläche (Fig.36; B) aus, die sich bis zur 
Gelenkung der Gonostyli (Gs) erstreckt. Als Ventralfläche des Segments ist sie nahezu 
vollständig sklerotisiert, median erstreckt sich aber vom cranialen bis zum caudalen 
Rand eine unpaare, weichhäutige Zone (m). 


Das Gelenk zwischen Gonocoxit und Gonostylus (Gs) ist nicht eindeutig dicondyl aus- 
gebildet (Fig.40), lediglich ventraler Gelenkhöcker (Gonocoxit) und die dazugehörige 
Pfanne (Gonostylus) sind vorhanden. 


Der Gonostylus erscheint im Querschnitt abgeflacht; sein apikaler Rand ist gleichmäßig 
zu einer sehr flachen, scharfrandigen Kante ausgezogen, die keinerlei Zahnbildungen 
aufweist. 


Der Innenraum des Genitalsegments wird ventral und lateral von den Gonocoxiten 
begrenzt. Auf der Dorsalseite laufen diese jederseits in das schmale Gonocoxit-Apodem 
aus (Fig.41; GA). Der craniale Rand der Ventralfäche ist in seinem Verlauf verhältnis- 
mäßig kompliziert aufgefaltet und bildet dort Ansatzstellen für Muskulatur aus. 


Penis 

Der unpaare, stark abgeflachte Penis ist zwischen den beiden Gonocoxit-Apodemen 
eingehängt und fest mit diesen verwachsen (Fig.41). Das median tief eingesenkte Dor- 
salsklerit (Ds) bildet als große, einheitliche Platte den dorsalen Abschluß des Penis, ven- 
tral wird dieser von dem ebenfalls abgeflachten Ejaculator-Apodem (E) gebildet. Die 
Ventralseite des Dorsalsklerits (Fig.44) zeichnet sich durch die Bildung eines langge- 
streckten lateralen Leisten-Paares (ventrale Leiste, vL) und einer unpaaren Platte 
(Endophallus-Platte, EpPl) aus. Diese median liegende Platte ist sehr stark sklerotisiert, 
läuft aber craniad in einer weichhäutigeren Lamelle (dL) aus. Zwischen der Oberseite 
des Dorsalsklerits und der Endophallus-Platte ist ein schmaler Hohlraum eingeschlos- 
sen. Sowohl die Platte als auch die dorsale Lamelle bilden den dorsalen Abschluß eines 
Hohlraums, des Endophallus (Fig.46b-f, Ep). Cranial biegt die dorsale Lamelle caudad 


I9 


um, verläuft als ventrale Lamelle (vL) direkt über dem Ejaculator-Apodem und ist api- 
kal mit diesem verbunden. Der Ductus ejaculatorius mündet (De) durch die ventrale 
Lamelle in den Endophallus, so daß der primäre Gonoporus (Fig.46d; pG) deutlich 
erkennbar ist. Der Endophallus ist nicht ausstülpbar. In diesen Abschnitt des Penis 
münden neben dem Ductus ejaculatorius auch ein Paar akzessorischer Drüsen 
(Fig.46b; aD). Der Endophallus óffnet sich als sekundárer Gonoporus (Fig.46, 48; 
Phallotrema, Pt) zwischen Dorsalsklerit und Ejaculator-Apodem. In dieser Region sind 
die Haare als mehrspitzige Schuppen ausgebildet, die auch das Lumen des Endophallus 
auskleiden (Fig.49, 50). 


Muskulatur 

Der Gonostylus-Adduktor (Fig.42; MI) ist kráftig ausgebildet, entspringt aber nicht 
direkt am cranialen Rand der Ventralwand, sondern weiter caudal und reicht in seinem 
Ansatz nicht bis zur Mitte der Ventralflache; seine Insertionsstelle befindet sich an einer 
stark sklerotisierten Leiste der Medialflache des Gonostylus. 


Der Gonostylus-Abduktor (M2) ist nur sehr schmal ausgebildet, entspringt dorso-late- 
ral im Genitalsegment und inseriert an der Basis des Stylus. 


Das schmale Gonocoxit-Apodem ist Ansatzstelle für drei weitere Muskelpaare. Das 
erste (M7) erstreckt sich breit zwischen dem dorsalen Rand des Gonocoxit und dem 
Apodem. Die beiden anderen Muskelpaare entspringen dicht nebeneinander an den 
Gonocoxit-Apodemen, verlaufen ventral vom Dorsalsklerit und divergieren dort. Ein 
Muskel (M3) zieht mediad zum Endophallus und inseriert dort auf breiter Flache. Seine 
Funktion liegt in der Verringerung des Endophallus-Volumens wáhrend der Kopulation. 
Das andere Muskelpaar (M11) inseriert dagegen an der ventralen Leiste (vLe) des Dor- 
salsklerits, es wirkt antagonistisch zu einem langen und breiten Muskel, der an der ven- 
tralen Leiste seinen Ursprung hat. Dieses langgestreckte Apodem ist desweiteren auch 
noch die Ansatzstelle für eine Muskelverbindung von Penis und Gonocoxit (Fig.42, 45; 
M4). Dieser Muskel ist distal zweigeteilt, wobei aber beide Portionen (M4a, M4b) direkt 
am Gonocoxit inserieren. Bei Kontraktion dieser Muskeln wird der Penis caudad 
geschoben und aufgerichtet. 


Das einzige Muskelpaar, das ausschlieBlich Teile des Penis beweglich miteinander ver- 
bindet (Fig.42, 45; M5), entspringt am Ejaculator-Apodem und inseriert an der ventra- 
len Leiste des Dorsalsklerits. 


Medial wird die Ventralfláche von einem unpaaren Muskel (Fig.37, M8) überzogen, der 
sich über die gesamte Lange der desklerotisierten Schwächezone erstreckt. Im größten 
Teil seines Verlaufs ist dieser Muskel nur sehr flach, aber an seinem caudalen Ende wird 
er auffallend kräftiger und dicker. Zusammen mit der Schwächezone sorgt dieser Mus- 
kel für eine gewisse Beweglichkeit innerhalb der Ventralflache, die durch Kontraktion 
des Muskele dachfirstartig geknickt wird; diese Knickung der Außenwand ist immer bei 
Tieren, die während der Kopulation fixiert worden sind, zu finden. — Der Ductus eja- 
culatorius ist bis zum primáren Gonoporus mit einer dicken Muskularis aus Ringfasern 
versehen. 


Innere Geschlechtsorgane (Fig.71) 


Alle Organe dieses Systems sind im 8. und 9. abdominalen Segment lokalisiert. Die 
Vasa deferentia (Vd) sind stark verkürzt, verdickt und miteinander verschmolzen. Die 
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paarigen Hoden (Ho) überdecken teilweise die drüsige Vesicula seminalis (Ve). Diese 
erstreckt sich innerhalb des Genitalsegments bis zum cranialen Rand des Dorsalsklerits 
und geht erst dort in den dadurch sehr kurzen, unpaaren Ductus ejaculatorius über. 
Auch die in den Endophallus mündenden akzessorischen Drüsen (aD) werden zum Teil 
vom Dorsalsklerit überdeckt. 


Spermatransfer 

Wie bei Penthetria funebris kann auch für D. febrilis als sicher gelten, daß die Mànn- 
chen Spermatophoren bilden. Das groBe Phallotrema und die besondere Differenzie- 
rung der Behaarung dieser Region stehen direkt in funktionellem Zusammenhang mit 
diesem Modus der Spermaübertragung. Wie bei den anderen Bibionidae muB hier aber 
auch offen bleiben, ob die Penis-Muskulatur ausschlieBlich dem Transport der Sperma- 
tophore bis in die weibliche Genitalkammer dient oder ob das Mánnchen mit Hilfe die- 
ser Muskeln in der Lage ist, Sperma aus der Spermatophore zu pressen. 


4. Bibio marci (Linnaeus, 1758), B. leucopterus (Meigen, 1804) 


Exoskelett 

Wie bei den bereits beschriebenen Vertretern der Bibionidae ist das Exoskelett der 8 
praegenitalen Segmente vollstándig ausgebildet, die Terminalia werden nicht invertiert 
getragen (Fig.51). Neben den in der Pleuralmembran der Segmente I—VII liegenden 
Stigmen ist noch ein weiteres, 8. Paar vorhanden. 


Das am caudalen Rand etwas eingebuchtete Tergum IX (Fig.52, T IX) bildet als Epan- 
drium den dorsalen Abschluß der Genitalkammer. Die verbindende Membran ist 
äußerst schmal, cranial ist das Tergum sogar mit den Gonocoxiten verwachsen. 


In der Intersegmental-Membran zwischen 8. und 9. Segment ist das letzte Stigmenpaar 
(St VIID des Abdomens lokalisiert. Wie bei D. febrilis handelt es sich hier um das 
dorso-caudad verschobene Stigmenpaar des 8. abdominalen Segmentes. Die Óffnung 
befindet sich auf einer Ausstülpung der Cuticula und ist dicht mit Haaren umstellt 
(Fig.62, 63). 


Der Analkegel liegt meist vollstándig unter dem Tergum IX verborgen. Im expandierten 
Zustand (Fig.54) ist zu erkennen, daß zwischen Epandrium und den langgestreckten 
Cerci ein weiteres, annähernd dreieckig geformtes Sklerit liegt, das Tergum des 10. Seg- 
mentes (T X). Auch der Hypoproct ist als Sklerit deutlich ausgebildet. 


Das Sternum IX ist nicht nachzuweisen, die Gonocoxite bilden ventral eine geschlos- 
sene Fläche aus (Fig.53, B). Am caudalen Rand ist diese Fläche median etwas einge- 
buchtet, eine Erscheinung, die bei B. leucopterus (Fig.55) viel stärker ausgeprägt ist als 
bei B. marci. Caudal von dieser Einbuchtung sind die Gonocoxite wieder paarig, bilden 
also eigene Medialflächen aus. Der Boden des Genitalsegments ist stark sklerotisiert, 
aber medial befindet sich eine membranöse Zone (m); diese ist in ihrer Ausdehnung bei 
B. marci lediglich auf den caudalen Randbereich beschränkt, erstreckt sich aber bei B. 
leucopterus (Fig.55) als schmale Zone vom cranialen bis zum caudalen Rand der Ven- 
tralfläche. 


Das Gelenk zwischen Gonocoxit und Gonostylus (Fig.56, Gs) ist dicondyl, beide 
Gelenkhöcker werden vom Coxit gebildet. 
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Die Gonostyli erscheinen im Vergleich zur Ausdehnung der Coxite eher klein; sie sind 
langgestreckt, schmal, verjüngen sich apikal und sind hakenfórmig nach innen 
gebogen. 


Die Gonocoxite bilden auch dorso-lateral die AuBenwand des Genitalsegments. Die 
Gonocoxit-Apodeme (Fig.57, GA) sind langgestreckt und erreichen fast den cranialen 
Rand des Segments. Zwischen ihnen ist der Penis eingehängt; die diese Elemente verbin- 
dende Cuticula ist im Gegensatz zu anderen Bibionidae deutlich pigmentiert (m). 


Penis 

Das abgeflachte Dorsalsklerit (Fig.57, Ds) ist fest zwischen den Gonocoxit-Apodemen 
in der Genitalkammer eingefügt. Der craniale Rand des Sklerits ist lateral beiderseits 
zu einem ventrad gerichteten und bogig caudad verlaufenden Apodem ausgezogen 
(Fig.59; craniales Apodem, crA). An die Seitenwände des Dorsalsklerits schließen sich 
— ebenfalls in einem Bogen caudad verlaufende — apikal zugespitzte Spangen, die 
Parameren (Pa), an. Zwischen dem dorsalen Rand dieser Spangen und der lateralen 
Kante des Dorsalsklerits ist eine schwach sklerotisierte, sehr flexible Lamelle (Parame- 
ren-Lamelle, PaL) ausgespannt. 


Auf der Ventralseite des Penis befindet sich das Ejaculator-Apodem (E); es ist hohl, und 
der Ductus ejuculatorius (De) liegt ihm dicht auf (Fig.61b-g). Caudal von der Einmün- 
dung des Ductus ejaculatorius in den Endabschnitt des Genitalsystems, den Endophal- 
lus (Ep), ist das Apodem als dorsal offene Halbróhre ausgebildet, in die die ventrale 
Portion des Ductus abgesenkt ist. Die ventrale Lamelle des Endophallus bildet hier 
zugleich den dorsalen Abschluß des Ejaculator-Apodems, so daß wie bei den bereits 
besprochenen anderen Bibionidae eine enge Verbindung zwischen ventraler Wand des 
Endophallus und Apex des Ejaculator-Apodems besteht. Die dorsale Lamelle des 
Endophallus hat einen etwas komplizierteren Verlauf als ihr ventrales Gegenstück. Sie 
umhüllt nämlich das caudale Ende des Ejaculator-Apodems vollständig (Fig.6lc), 
gewinnt weiter caudad Anschluf an die Membran, die die Parameren einhüllt (Fig.61f) 
und diese mit dem Dorsalsklerit verbindet. Am caudalen Rand des Dorsalsklerits steht 
die dorsale Lamelle nur noch mit diesem in Verbindung (Fig.61g); dort óffnet sich der 
Endophallus in einem großen, unpaaren Phallotrema (Fig.64, 65; Pt). 


Der Endophallus ist mit schuppenartig abgeflachten, mehrspitzigen Haaren ausgeklei- 
det, wobei die Spitzen ausschlieBlich in Richtung des Phallotrema ausgerichtet sind 
(Fig.66, 67). 


Muskulatur 

Wie bei den bereits beschriebenen Vertretern der Bibionidae entspringt der Gonostylus- 
Adduktor (Fig.58, M1) ventral am Boden des Genitalsegments und inseriert an der 
Medialflache des Stylus. 


Der schmaler ausgebildete Abduktor (M2) entspringt latero-dorsal an der Innenwand 
der Gonocoxite; er inseriert auBen an der Gonostylus-Basis. 


Ventral erstreckt sich am caudalen Rand der Ventralflache ein unpaarer, leicht bogig 
verlaufender Muskel (M8), der genau über der weichhäutigen Zone liegt. Medialer 
Rand der Gonocoxite und die dazugehórigen Apodeme sind ebenfalls über einen Mus- 
kel (M7) miteinander verbunden. 


Die folgenden zwei Muskelpaare verbinden Elemente des Penis mit dem Exoskelett. Das 
erste (M4) entspringt am dorso-lateralen Rand der Gonocoxite, verláuft medio-ventrad 
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und inseriert am cranialen Apodem des Dorsalsklerits. Wie bei den bereits beschriebe- 
nen Vertretern der Bibionidae wird bei Kontraktion dieses Muskels der Penis caudad 
geschoben und gleichzeitig aufgerichtet. Ein dazu antagonistisch arbeitender Muskel ist 
bei den untersuchten Bibio-Arten nicht vorhanden. 


An den Gonocoxit-Apodemen entspringt ein ebenfalls medio-caudad verlaufendes 
Muskelpaar (Fig.60, M3), das lateral am Endophallus inseriert. Damit ist dieses Mus- 
kelpaar durch die Veränderung des Endophallus-Volumens am Transport seines Inhalts 
beteiligt. 


Innerhalb des Penis verlaufen zwei weitere Muskelpaare, von denen das eine sich vom 
cranialen Ende des Ejaculator-Apodems bis zum cranialen Apodem des Dorsalsklerits 
erstreckt (Fig.60, M5). Dieses Muskelpaar arbeitet als Ejaculator-Apodem-Protraktor. 


Der andere, sehr breite Muskel (Fig.60, M9) ist innerhalb der bogigen Paramerenspange 
ausgespannt. Bei seiner Kontraktion werden die Parameren caudad geschoben; antago- 
nistisch zu diesem Muskelpaar dürfte die flexible Parameren-Lamelle und die Eigenela- 
stizität der gekrümmten Skleritspange selbst wirken. — Der Ductus ejaculatorius ist bis 
zum Endophallus mit einer Muskularis (Ringfasern) ausgestattet. 


Innere Geschlechtsorgane (Fig.72) 


Die langgestreckten rundlichen Hoden (Ho) haben ihren Anfang im 8. abdominalen 
Segment, verlaufen ein Stück craniad und biegen dann ventrad um. Die paarigen Vasa 
deferentia (Vd) verlaufen wieder caudad und erweitern sich zur groDen Vesicula semina- 
lis (Ve), die auf ihrer Dorsalseite teilweise von den Hoden überlagert wird. An die Vesi- 
cula seminalis schließt sich der unpaare Ductus ejaculatorius (De) an. In den Endophal- 
lus mündet ein Paar akzessorischer Drüsen (aDI), die dorsal vom Ductus liegen. Ventral 
befindet sich ein weiteres, großes Paar abgeflachter Drüsen (aDII), die vermutlich eben- 
falls in den Ductus ejaculatorius münden. 


Die Einmündung dieses Drüsenpaares konnte nicht genau lokalisiert werden, da es bei 
allen zur Verfügung stehenden Tieren durch die Fixierung geplatzt und artifiziell verán- 
dert gewesen ist. 


Spermatransfer 

Das groBe Phallotrema und die Auskleidung des Endophallus mit schuppenartigen 
Haaren, deren Spitzen ausschlieBlich caudad gerichtet sind, erlauben den indirekten 
Schluß, daß auch diese Vertreter der Bibionidae Sperma mittels einer Spermatophore 
übertragen. Transport und Auspressen der Geschlechtsprodukte erfolgt auch hier über 
eine Veränderung des Endophallus-Volumens durch das Ejaculator-Apodem und die 
Muskeln M3 und M5. 


Mycetophiliformia 


1. Cecidomyiidae: Campylomyza flavipes Meigen, 1818 


Exoskelett 

Das Abdomen dieser sehr kleinen Art (Flügellänge 1,2 mm) ist weichhäutig und zeich- 
net sich dadurch aus, dall die Terga nicht vollstandig sklerotisiert sind (Fig.73). Das Ter- 
gum des 8. Segmentes ist lediglich als schmale Spange ausgebildet. Die letzten abdomi- 
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nalen Segmente werden dorsad gebogen getragen, die Terminalia sind nicht invertiert. 
Es sind nur vier Paar abdominaler Stigmen vorhanden, die in der Pleuralmembran der 
Segmente II—V liegen. 


Das große, ebenfalls weichhäutige Tergum IX (Fig.74, TIX) ist nur in seinem caudalen 
Bereich stárker sklerotisiert und beborstet. Der Analkegel liegt vollstándig unter dem 
Epandrium verborgen und ist gánzlich membranós. 


Die Gonocoxite (G) gehen auf der Ventralseite (Fig.75) nahtlos ineinander über und bil- 
den den Boden des Genitalsegments (B). Medial befindet sich am caudalen Rand der 
Ventralflache eine ausgedehnte, kaum sklerotisierte Zone (m). Der ventrale Teil des 
Penis ragt ein Stück über den Rand der Genitalkammer hinaus, so daß er von außen 
sichtbar ist. 


Die sehr großen, gleichmäßig gerundeten und beborsteten Gonostyli (Gs) sind ohne 
besonders differenzierte Gelenkung mit den Gonocoxiten verbunden. 


Die Gonocoxite bilden auch die dorso-laterale Wandung des Genitalsegments aus 
(Fig.76, G). Vom medialen Innenrand der Coxite gliedern sich die Gonocoxit-Apodeme 
(GA) ab; diese ragen craniad weit bis in das 8. abdominale Segment hinein, konvergie- 
ren dabei etwas und vereinigen sich dann in einem vóllig geschlossenen Bogen (Jugum 
der Gonocoxit-Apodeme, JGA). 


Penis 

Bei C. flavipes besteht der Penis aus einem Dorsalsklerit (Fig.76, Ds), dem ventral lie- 
genden Ejaculator-Apodem (E) und einem zwischen beiden gelegenen Endophallus 
(Fig.80b-d, Ep). 


Cranialer und lateraler Rand des Dorsalsklerits sind nahezu senkrecht ventrad gebogen 
und bilden so die kräftig sklerotisierten Seitenwände des Penis aus. Die über den crania- 
len Rand hinausragenden, langgestreckten Fortsátze (craniale Apodeme, crA, Fig.78) 
verbinden das Dorsalsklerit mit den Gonocoxit-Apodemen und dienen darüberhinaus 
als Ansatzstellen für Muskulatur. 


Auf seiner Oberseite bildet das Dorsalsklerit paarige, plattenartige Ausstülpungen aus, 
die im caudalen Bereich apodemartig in das Innere des Penis ragen und dort Ansatzstel- 
len für den Endophallus (Fig.80d, Ep) bilden. Der Endophallus durchzieht als von einer 
schwach sklerotisierten Lamelle umgebener Hohlraum den Penis. Innerhalb des Penis 
befindet sich auch ein Paar akzessorischer Drüsen (Fig.80b, aD), die in den Endophal- 
lus einmünden. 


Weiter caudal mündet der Ductus ejaculatorius (Fig.80c, De) in den Endophallus; der 
Übergang des Ductus in den Endophallus ist durch den primáren Gonoporus (pG) 
gekennzeichnet. Die Endophallus-Lamelle ist am Dorsalsklerit befestigt und óffnet sich 
weiter caudal in der sekundären Geschlechtsöffnung, dem Phallotrema (Fig.80e, Pt). 


Das Ejaculator-Apodem (Fig.78, 79; E) ist in seinem basalen Abschnitt als stark sklero- 
tisierter, im Querschnitt rundlicher Hohlkórper ausgebildet. An diesen langgestreckten 
Teil schließt sich eine auffallend große, apikale Differenzierung (aE) an, deren Oberflä- 
che überwiegend membranós ist. Diese lóffelartige Struktur ist auf ihrer Dorsalseite 
median tief eingesenkt, ventral befindet sich ein paariges Stützsklerit (Sk). 


Lateral sind die cranialen Rander dieser lóffelartigen Differenzierung mit dem Dorsal- 
sklerit verwachsen. Da das Ejaculator-Apodem caudad das Dorsalsklerit überragt, ist 
das Phallotrema nicht apikal, sondern auf der Dorsalseite des Penis lokalisiert. 
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Muskulatur 

Die Gonostyli werden von zwei Paar Muskeln bewegt; der Adduktor (Fig.77; M1) ent- 
springt ventral am cranialen Rand der sklerotisierten Ventralflache, verläuft immer 
schmaler werdend caudad und inseriert an der Medialflache des Stylus. 


Der schmalere Abduktor (M2) entspringt dorso-lateral an der AuBenwand und inseriert 
außen an der Basis des Gonostylus. 


An der dorsalen Wand der Gonocoxite entspringt caudal ein weiteres Muskelpaar (M4), 
das craniad verläuft und an den cranialen Apodemen des Dorsalsklerits inseriert. Die- 
ser Muskel richtet bei seiner Kontraktion den gesamten Penis auf. 


Antagonistisch zu dieser Bewegung arbeitet ein Muskelpaar (M11), das ebenfalls an den 
cranialen Apodemen des Dorsalsklerits inseriert, aber weiter craniad verlauft und sei- 
nen Ursprung am Jugum der Gonocoxit-Apodeme Rat. 


Weiter medial entspringt am Jugum der Gonocoxit-Apodeme ein Paar sehr schmaler 
Muskeln (M3), die bis in den Penis ziehen und dort am Endophallus inserieren. Wie 
bei den bereits beschriebenen Arten ist die Hauptfunktion dieses Muskels im Sperma- 
transfer zu sehen, da bei seiner Kontraktion das Lumen des Endophallus verkleinert 
wird und in ihm befindliches Material caudad aus der Geschlechtsóffnung befórdert 
werden kann. 


Das einzige Muskelpaar, das nur Teile des Penis miteinander verbindet, erstreckt sich 
breit auf der Ventralseite zwischen Ejaculator-Apodem und den ventralen Rándern des 
Dorsalsklerits (Fig.79; M5). Es arbeitet als Ejaculator-Apodem-Protraktor. 


Innere Geschlechtsorgane (Fig.105) 


Die langgestreckten, schlauchfórmigen Hoden (Ho) verlaufen vom 5. abdominalen 
Segment caudad bis in das 8. Segment. Die Vasa deferentia (Vd) biegen ventro-craniad 
um, konvergieren stark und münden dann, unmittelbar nebeneinander liegend, in die 
große Vesicula seminalis (Vs). Der unpaare Ductus ejaculatorius (De), der sich caudal 
an die Vesicula anschließt, ist bis zu seinem Eintritt in den Endophallus mit Ringmus- 
kulatur ausgestattet. 


Spermatransfer 

Direkte Beobachtungen zur Spermaübertragung liegen nicht vor, und die morphologi- 
schen Befunde lassen nicht eindeutig auf einen bestimmten Modus des Transfers — 
freies Sperma oder Spermatophore — schließen. Die Anordnung der Muskulatur läßt 
darauf schließen, daß der Mechanismus, mit dessen Hilfe die — wie auch immer gearte- 
ten — Geschlechtsprodukte aus dem Penis gepreßt werden, derselbe wie bei den Bibio- 
nidae ist. 


2. Sciaridae: Bradysia amoena (Winnertz, 1867), Trichosia trochanterata 
(Zetterstedt, 1851) 


Exoskelett 

Das 8. Segment des Abdomens zeichnet sich durch ein schmales Tergum und Sternum 
aus, die beide über eine kurze Pleuralmembran miteinander verbunden sind. Der Termi- 
nalkomplex wird fakultativ und reversibel invertiert getragen (Fig.81), wobei das 8. Seg- 
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ment mitgedreht wird. Die fünf Paar abdominaler Stigmen sind in der Pleuralmembran 
der Segmente III—VII lokalisiert. 


Das Tergum des 9. Segmentes (Epandrium) ist verhältnismäßig klein (Fig.82, T IX) und 
bedeckt nicht die Gonocoxite, mit denen es über eine ausgedehnte Membran verbunden 
ist. 


An das Epandrium schließt sich der weichhäutige Analkomplex mit den Cerci (C) und 
dem Hypoproct (Hp) an. Deutlich als Sklerite differenzierte Bereiche sind nicht vor- 
handen. 


Die Ventralseite des Terminalkomplexes (Fig.83) läßt kein distinktes Sternum IX erken- 
nen. Die Gonocoxite sind hier miteinander verschmolzen und bilden so einen Teil der 
Ventralfläche. Medial ist diese Fläche nur sehr schwach sklerotisiert und geht weiter 
caudal in die Conjunctiva (Co) über, die die Verbindung zwischen Genitalkammer- 
Boden und Penis herstellt. Von dieser Stelle an sind die Gonocoxite bis zur Gelenkung 
der Styli wieder paarig und weisen eigene Medialflächen auf. 


Ein deutliches Gelenk zwischen Gonocoxit und Gonostylus ist nicht vorhanden. Die 
Styli sind als längliche, im Querschnitt rundliche, kräftige Zangen ausgebildet, die api- 
kal und subapikal mit kräftigen Stacheln besetzt sind (Gs). 


Nach Entfernen des Epandrium und des Analkomplexes zeigt sich, dal} die Gonocoxit- 
Apodeme (Fig.84, 85, GA) ausgesprochen kráftig entwickelt sind und craniad weit in 
den Innenraum hineinragen. Sie sind über eine dorsale Brücke (Db) miteinander ver- 
bunden; diese Brücke ist bei B amoena vollständig membranös, bei 7. trochanterata 
aber z.T. sklerotisiert. 


Penis 

Das Dorsalsklerit (Ds) des Penis ist fest mit der Dorsalbrücke verwachsen. Da die Dor- 
salbrücke in diesem Bereich aber nur sehr schwach sklerotisiert ist, kann das Dorsals- 
klerit — und damit der gesamte Penis — gegen die Brücke bewegt werden. Die Ránder 
des Dorsalsklerits sind ventrad weit ausgezogen und bilden stark sklerotisierte Seiten- 
wande (Fig.87, 89, 93e-h) sowie die cranialen Apodeme (crA) aus. 


Auf der Ventralseite des Penis befindet sich als langgestreckter, dünner, im Querschnitt 
rundlicher Stab das Ejaculator-Apodem (Fig.88, 93c-i; E). Caudad erweitert es sich zu 
einer gerundeten Skleritplatte, die auf ihrer Ventralseite mit Dórnchen besetzt ist 
(Dórnchenplatte, Dö; Fig.88, 93f-1, 92, 95, 96). Die Dórnchenplatte ist gegen den basa- 
len, stabfórmigen Teil des Ejaculator-Apodems beweglich und kann annáhernd bis zu 
90? dorsad abgebogen werden. Dórnchenplatte und Dorsalsklerit überragen caudal die 
Genitalkammer, wáhrend das basale Stück des Ejaculator-Apodems innerhalb der 
Genitalkammer liegt. 


Dorsalsklerit und Dórnchenplatte sind über eine Membran (ventrale Membran, vM; 
Fig.88, 93f-h) miteinander verbunden, so daB ein rundum geschlossener Hohlraum ent- 
steht, in dem der Endabschnitt des Ductus ejaculatorius verlauft. Ein deutlich abgesetz- 
ter Endophallus ist nicht vorhanden, die Intima des Endabschnittes des Ductus ejacula- 
torius (D. e. distalis, Ded; Fig.90) geht kontinuierlich dorsal in das Dorsalsklerit und 
ventral in die Dórnchenplatte des Ejaculator-Apodems über. Der Ductus ejaculatorius 
distalis öffnet sich in der sekundären Geschlechtsöffnung, dem Phallotrema, zwischen 
Dórnchenplatte und Dorsalsklerit (Fig.93h-i, 97, Pt). 
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Muskulatur 

Der Gonostylus-Adduktor (Fig.86, M1) setzt breit am cranialen Rand der Ventralflache 
an; während seines Verlaufs zweigen caudal einige Fasern als Nebenmuskeln zur Seiten- 
wand ab. Der Adduktor inseriert mittels einer Sehne an der Medialflache des Gono- 
stylus. 


Sein Antagonist, der Gonostylus-Abduktor (M2) entspringt latero-dorsal an der 
Außenwand und inseriert außen an einem kräftig ausgebildeten Hocker der Gonosty- 
lus-Basis. 


Die Gonocoxit-Apodeme geben den Ursprung für weitere Muskeln. Beiderseits am dor- 
salen Innenrand der Gonocoxite entspringt auf breiter Fláche ein Muskel, der an den 
Lateralkanten der Apodeme inseriert (M7). Unpaar ausgebildet ist dagegen der Muskel, 
der zwischen den beiden Gonocoxit-Apodemen ausgespannt ist (MIO). Es ist denkbar, 
daß beide Muskeln antagonistisch zueinander wirken und der Stabilisierung des Geni- 
talsegments dienen. 


Die Muskulatur des Penis setzt sich aus insgesamt fünf Paar Muskeln zusammen. Die 
cranialen Apodeme des Dorsalsklerits sind Insertionsstelle zweier Muskelpaare, die 
antagonistisch zueinander wirken. Ein Paar verläuft caudad, wo es an den Medialwän- 
den der Gonocoxite entspringt (Fig.86, M4); das andere Paar zieht in entgegengesetzter 
Richtung craniad und hat seinen Ursprung am Boden des Segments (M12). Der Muskel 
MA zieht den Penis caudad und richtet ihn dabei etwas auf, während die Kontraktion 
des Muskels M12 ihn wieder in seine Ruhestellung bringt. 


Zwischen Ejaculator-Apodem und den ventralen Rändern des Dorsalsklerits überzieht 
ein máchtig ausgebildeter, paariger Muskel (Fig.91, M5) einen groBen Teil der Ventral- 
fläche des Penis. Antagonistisch zu diesem Ejaculator-Apodem-Protraktor wirkt ein 
Muskelpaar, das an den Gonocoxit-Apodemen seinen Ursprung hat, medio-caudad 
zieht und am Ejaculator-Apodem inseriert (Fig.91, M3). Ebenfalls an den Gonocoxit- 
Apodemen inseriert der paarige Muskel M11, der dorso-lateral an der Innenseite des 
Dorsalsklerits inseriert (Fig.91, Mil). Kontraktionen dieses Muskelpaares verändern 
den Querschnitt des Penis (Passung im weiblichen Genitaltrakt?). — Der Ductus ejacu- 
latorius ist nur bis zu seinem Eintritt in den Penis mit Ringmuskulatur versehen. 


Innere Geschlechtsorgane (Fig.106) 


Die keulenfórmig verdickten Hoden (Ho) ziehen vom Dorsum des 3. abdominalen Seg- 
mentes caudad und gehen allmählich in die Vasa deferentia (Vd) über. Diese biegen im 
Bereich des 7./8. Segmentes wieder craniad um und münden in die blasig aufgetriebene, 
drüsige Vesicula seminalis (Vs); aus dieser geht caudal der langgestreckte, unpaare Duc- 
tus ejaculatorius (De) hervor. Akzessorische Drüsen sind nicht vorhanden. 


Spermatransfer 

Während der gesamten Kopulationsdauer von drei bis maximal zehn Minuten sind 
beim Männchen deutliche Pumpbewegungen im Postabdomen zu beobachten. Sofort 
nach Beendigung der Kopulation sind die beiden Spermathecae der Weibchen mit 
Sperma gefüllt. Auch konnten in keinem Stadium der Kopulation Spermatophoren 
weder im männlichen noch im weiblichen Genitaltrakt nachgewiesen werden. Beide 
Beobachtungen führen zu dem Schluß, daß bei den Sciaridae Sperma in freier Form 
übertragen wird. 
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Das Sperma wird mit Hilfe der Muskularis des Ductus ejaculatorius bis in den Penis 
gepumpt; dort wird es vermutlich durch rhythmische Bewegungen des Ejaculator-Apo- 
dems (Pro- und Retraktoren M3 und M5) aus dem Phallotrema gepreft. 


3. Diadocidiidae: Diadocidia ferruginosa (Meigen, 1830) 


Exoskelett 

Die Sklerite der 8 praegenitalen Segmente sind vollstándig ausgebildet, auch ist das 8. 
abdominale Segment nicht auffallig kleiner als die vorhergehenden. Der Terminalkom- 
plex wird nicht invertiert getragen, die morphologische Dorsalseite weist nach oben 
(Fig.98). Es sind fünf Paar abdominaler Stigmen vorhanden, die in der Pleuralmem- 
bran der Segmente III—VII liegen. 


Das kräftig sklerotisierte Tergum IX (Fig.99, TIX) ist groß, stark gewölbt und bedeckt 
cranial die Gonocoxite vollstándig. 


Der verhältnismäßig klein ausgebildete Analkomplex mit den Cerci und dem Hypo- 
proct liegt immer unter dem Tergum IX verborgen und kann nicht ausgestülpt werden. 


Die Gonocoxite gehen auf der Ventralseite in den vollstándig sklerotisierten Boden des 
Genitalsegments (Fig.100, B) über. Dieser erstreckt sich aber nicht bis zur Gelenkung 
der Gonostyli (Gs), sondern ist medial tief eingebuchtet; daher ist, über den caudalen 
Rand der Genitalkammer hinausragend, der dorsale Teil des Penis, das Dorsalsklerit 
(Ds), zu sehen. 


Die im Querschnitt rundlichen Gonostyli (Gs) verjüngen sich apikal sehr stark, sind 
dort klauenartig gebogen und laufen in einer abgeflachten, stark sklerotisierten Dop- 
pelspitze aus. Eine deutlich ausgebildete Gelenkung zwischen Gonostylus und Gonoco- 
xit ist nicht vorhanden. 


Dorso-medial bilden die Gonocoxite (Fig.101, G) ein Paar kráftiger Gonocoxit-Apo- 
deme (GA) aus, die craniad den Vorderrand des Segments erreichen. Der caudad über 
die Genitalkammer hinausragende Teil der Gonocoxite weist eine eigene mediale Wand 
auf. 


Penis 

Der Penis ist zwischen den Gonocoxit-Apodemen eingehángt (Fig.101); da diese Verbin- 
dung zum Teil membranós ist, kann der Penis gegen die Apodeme dorso-ventral bewegt 
werden. Das Dorsalsklerit (Ds) von D. ferruginosa zeichnet sich durch eine auffallend 
differenzierte Sklerotisierung aus. Median befindet sich ein sehr stark sklerotisierter 
Streifen, der craniad immer breiter wird und in den cranialen Rand des Dorsalsklerits 
übergeht. Dort sind auch lateral die paarigen, ventrad gekrümmten cranialen Apodeme 
(crA) ausgebildet. Lateral des medianen Streifens fállt das Dorsalsklerit steil ventrad ab; 
deutlich sind hierbei zwei unterschiedlich stark sklerotisierte Zonen zu erkennen. Die 
eine schließt sich direkt an den medianen Streifen an, die andere, viel weichhäutigere, 
greift im caudalen Bereich auf die Ventralseite über (Fig.103) und bildet dort lateral kis- 
senartig gewólbte Polster (Po) aus. Zwischen beiden Polstern ist das Dorsalsklerit tief 
eingesenkt und beborstet; alle Borsten weisen mit ihren Spitzen caudad. Cranial von 
dieser Zone ist das Dorsalsklerit in voller Breite tief eingebuchtet. 


Das schmale Ejaculator-Apodem (Fig.103, E) ist apikal sehr stark verbreitert. Lateral 
ist dieser Apex mit den Polstern des Dorsalsklerits verwachsen. Dort, auf der Ventral- 
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seite des Penis, zwischen Ejaculator-Apodem und Dorsalsklerit miindet das Phallo- 
trema (Fig.103, 104; Pt). Der Ductus ejaculatorius (Fig.104, De) geht ohne deutlich 
abgesetzten Endophallus in die Geschlechtsöffnung über. Der Endabschnitt des Ductus 
(D. e. distalis) ist aber mit einer Intima ausgekleidet, die caudad direkt in das Ejacula- 
tor-Apodem (ventral) und das Dorsalsklerit (dorsal) übergeht. Im Bereich des Phallo- 
trema ist die Intima ventral mit Bórstchen besetzt (Fig.104). 


Muskulatur 

Die Bewegungsmuskulatur der Gonostyli ist wie bei den bereits beschriebenen Arten 
ausgebildet. Der Adduktor (Fig.102, M1) entspringt ventral am cranialen Rand der 
Außenwand, verjüngt sich caudad stark und inseriert an der Medialseite des Stylus; 
einige Fasern zweigen als Nebenmuskeln ab und sind an der Seitenwand befestigt. 


Der Abduktor (M2) entspringt an der dorsalen Wand des Gonocoxits und inseriert 
aufen an der Basis des Gonostylus; er bildet keine Nebenmuskeln aus. — Zwischen 
dem Innenrand der Gonocoxite und den Gonocoxit-Apodemen ist ein sehr kurzer Mus- 
kel (M7) ausgespannt. 


Das craniale Apodem des Dorsalsklerits ist Insertionsstelle für die Muskulatur, die den 
gesamten Penis aufrichten und wieder absenken kann. Ein Paar dieser Muskeln (M4) 
entspringt an der Medialwand des distalen Abschnitts der Gonocoxite und verläuft cra- 
niad zu den Apodemen. Das andere, antagonistisch wirkende Muskelpaar (M12) ent- 
springt lateral an der Dorsalwand des Gonocoxits und verläuft mediad bis zu den cra- 
nialen Apodemen des Dorsalsklerits. 


Bewegungen des Ejaculator-Apodems werden ebenfalls von zwei Muskelpaaren unter- 
stützt. Das eine entspringt an der Medialseite der Gonocoxit-Apodeme (M3) und inse- 
riert an der Dorsalseite des verbreiterten Apex des Ejaculator-Apodems (Fig.102, 104, 
M3). Der Antagonist zu diesem Muskel erstreckt sich zwischen dem Basalstück des Eja- 
culator-Apodems und dem cranialen Apodem des Dorsalsklerits (Fig.102, M5). Wie bei 
den vorher beschriebenen Arten steht die Bewegung des Ejaculator-Apodems im 
Zusammenhang mit dem Transport des Inhalts von D. e. distalis oder Endophallus zur 
sekundären Geschlechtsóffnung. 


Der Hohlraum, der sich caudal zwischen Dorsal- und Ventralflache des Dorsalsklerits 
befindet, wird von zwei paarig ausgebildeten Muskeln durchzogen. Ein Muskelpaar 
(Fig.102, 104, M6) erstreckt sich vom cranialen Rand des Sklerits bis zu dessen stark 
sklerotisierter Spitze, das andere (Fig.102, M9) verläuft von dem stark sklerotisierten 
medianen Streifen zu den polsterartig ausgebildeten Seitenwänden des Dorsalsklerits. 
Die Arbeit beider Muskelpaare verändert den Querschnitt des Penis; bei Kontraktion 
des Muskels M6 wird er etwas verkürzt und ventrad abgebogen, bei Kontraktion von 
M9 dagegen wird der Penis verschmälert. — Die Wandung des Ductus ejaculatorius ist 
bis zum Phallotrema mit Ringmuskulatur ausgestattet. 


Innere Geschlechtsorgane (Fig.107) 


Die inneren Geschlechtsorgane von D. ferruginosa liegen stark komprimiert im Dorsum 
des 7. und 8. Segmentes. Die abgeflachten und verbreiterten Hoden (Ho), deren Paarig- 
keit nur schwer zu erkennen ist, gehen craniad in die kaum abgesetzten Vasa deferentia 
(Vd) über. Diese münden in die drüsige Vesicula seminalis (Vs), aus der caudad der 
unpaare, auffallend dicke Ductus ejaculatorius (De) hervorgeht. Hoden und Vasa defe- 


29 


rentia überlagern auf der Dorsalseite die Vesicula seminalis nahezu vollständig. Akzes- 
sorische Drüsen sind nicht vorhanden. 


Spermatransfer 
Direkte Beobachtungen zum Spermatransfer liegen nicht vor. Auch die Ausprägung des 
Penis bietet keinen Hinweis auf den Modus des Spermatransfers. 


4. Mycetophilidae 
4.1. Ditomyiinae 


4.1.1. Australosymmerus nebulosus Colless, 1970 


Exoskelett 

Das 8. abdominale Segment ist viel kleiner als die vorhergehenden Segmente; Tergum 
und Sternum sind schmal spangenartig ausgebildet und tiber eine schmale Pleuralmem- 
bran miteinander verbunden (Fig.111; S VIII, T VIII). Der Terminalkomplex kann inver- 
tiert getragen werden, bei dem abgebildeten Exemplar (Fig.108) handelt es sich um eine 
90?-Drehung. Die abdominalen Stigmen liegen in der Pleuralmembran der Segmente 
III—VII. 


Das Tergum IX (Fig.109, T IX) ist sehr groß, stark sklerotisiert und bedeckt die Gono- 
coxite vollstándig, cranial befindet sich eine schmale, streifenartige membranóse Zone. 


Der Analbereich ist kompliziert gebaut und gehórt zwei verschiedenen Funktionsberei- 
chen an: Exkretion und Kopulation. Besonders auffallend sind die stark vergrößerten 
Cerci (C), die lateral direkt an das Epandrium anschlieBen. Zwischen diesen skleroti- 
sierten Gebilden ragt ein membranóses, kegelfórmiges Gebilde unter dem Tergum her- 
vor, der eigentliche Analkonus (Ak), der nicht von den Cerci bedeckt wird. In der Ven- 
tralansicht (Fig.110, 112) zeigt sich, daß unter den Cerci ein Paar zangenartiger Sklerite 
verborgen liegt; diese akzessorischen Zangen (aZ) stehen senkrecht auf einer schmalen 
Platte (Basalplatte, Bpl; Fig.112), die direkt an der Basis der Cerci entspringt. Die akzes- 
sorischen Zangen sind mit Muskulatur versorgt und beweglich. Die Cuticula des Anal- 
kegels ist vóllig frei von sklerotisierten Bereichen. Lateral ist er über Membranen mit 
der Basalplatte der akzessorischen Zangen verbunden. Der Analkegel entspringt an 
einer äußerst schmalen Skleritspange, die mit den ventrad umgebogenen Rändern des 
Tergum IX verwachsen ist. Diese Spange reprásentiert vermutlich das Tergum des 10. 
Segments (T X). 


Die Ventralseite (Fig.110) weist am cranialen Rand einen deutlich abgesetzten Bereich 
auf, der das in die Ventralfläche integrierte Sternum des 9. Segmentes (S IX) reprásen- 
tiert. Caudalist die Cuticula median nur sehr schwach sklerotisiert, diese Zone erstreckt 
sich bis zum caudalen Rand der Ventralfläche. An einer Stelle ist diese Schwächezone 
eingestülpt und bildet ein kurzes, unpaares Apodem (Ventralapodem, AV). Der caudale 
Rand des Segments ist medial zu zwei kurzen Zipfeln ausgezogen, die als mediale 
Gonocoxit-Fortsátze (mGF) bezeichnet werden. 


Von ventral sind sowohl die akzessorischen Zangen (aZ), als auch die Gonostyli (Gs) 
zu sehen, die dorsal vollständig von den Cerci verdeckt werden. 


Die Gelenkung der Gonostyli ist von außen nicht erkennbar, da sie cranio-mediad in 
die Genitalkammer hinein verschoben sind (Fig.113, Gs). Die Styli entspringen dorsal 
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an einem Fortsatz des Gonocoxit-Randes, dem lateralen Gonocoxit-Fortsatz (IGF). Die- 
ser ist sklerotisiert und medio-caudad gerichtet; er endet in einer keulenfórmigen, tief 
eingekerbten Erweiterung (Fig.114, IGF). Die Gonostyli sind mit der Basis dieses Fort- 
satzes verbunden. Sie sind langgestreckt, erweitern sich apikal kugelfórmig und sind 
dort sehr stark sklerotisiert. Auf der Dorsalseite dieser Enderweiterung ist eine Reihe 
flacher, kammartig angeordneter Zàhne ausgebildet (Zk). 


Die Apodeme der Gonocoxite (GA) sind kurz und plattenartig ausgeprágt; sie sind 
nicht craniad, sondern mediad gerichtet; mit dem zwischen ihnen eingefügten Dorsal- 
sklerit (Ds) des Penis sind sie fest verwachsen. 
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Penis 

Der Penis setzt sich aus Dorsalsklerit, Endophallus und Ejaculator-Apodem zusam- 
men. Das Dorsalsklerit (Fig.113; Ds) besteht aus einer annáhernd dreieckig geformten 
Platte, an die sich lateral die stárker sklerotisierten, ventrad steil abfallenden Seiten- 
wände anschließen; diese überragen caudad den Rand der Genitalkammer und laufen 
dort in einer doppelten Spitze zusammen. 


Das Ejaculator-Apodem (Fig.117, E) ist breit, abgeflacht und nicht auffallend stark 
sklerotisiert. Caudal sind ein Paar kurzer, medialer Fortsátze ausgebildet, die sich an 
einen Bereich stärkerer Sklerotisierung anschließen. Der caudale Rand des Ejaculator- 
Apodems setzt sich als ventrale Lamelle (Fig.118, vL), die dorsal vom Apodem liegt, 
kontinuierlich in das Innere des Penis fort. Zwischen Ejaculator-Apodem und ventraler 
Lamelle verläuft der Ductus ejaculatorius (Fig.120, De), der durch die ventrale Lamelle 
in den Endophallus mündet; diese Einmündung markiert den primáren Gonoporus 
(pG). Weiter caudal ist die Oberflache der ventralen Lamelle mit schuppenartig abge- 
flachten, mehrspitzigen Haaren bedeckt, die caudad ausgerichtet sind. Die ventrale 
Lamelle biegt dorsad um, verläuft dann als dorsale Lamelle (Fig.119, 120; dL) caudad 
und geht in das Dorsalsklerit über. Der von den Lamellen eingeschlossene Hohlraum 
ist der Endophallus (Fig.119, 120, Ep). Dieser öffnet sich zwischen Dorsalsklerit und 
Ejaculator-Apodem in der unpaaren sekundären Geschlechtsóffnung (Phallotrema, 
Be) | a 

Zwischen Ejaculator-Apodem und Endophallus befindet sich ein Paar akzessorischer 
Drüsen (Fig.119, aD), die ebenfalls in den Endophallus münden. 


Muskulatur 

Der Gonostylus-Adduktor (Fig.114, M1) entspringt medio-ventral am cranialen Rand 
des Genitalsegments, verläuft caudad und inseriert am medio-basalen Höcker des 
Stylus. 


Der Abduktor (M2) entspringt latero-dorsal an der Wand des Gonocoxits, verläuft 
ebenfalls caudad und inseriert am latero-basalen Hócker des Gonostylus. 


Zwischen den plattenartig ausgeprägten Gonocoxit-Apodemen ist ein breiter, unpaarer 
Muskel (M10) ausgespannt, der bis an den cranialen Rand des Dorsalsklerits heran- 
reicht. 


Desweiteren inserieren an den Gonocoxit-Apodemen zwei Paar Muskeln, die beide cra- 
niad ziehen und am Boden des Genitalsegments entspringen (M12, M13). Dieser wird 
von einem weiteren Muskelpaar überzogen (Fig.116). Am Ventralapodem (AV) ent- 
springt ein schmaler Muskelzug, der zum medialen Gonocoxit-Fortsatz (mGF) zieht 
und dort am caudalen Rand inseriert (M15). 
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Bei A. fuscinervis ist neben diesem Muskel noch ein weiteres Paar vorhanden, das eben- 
falls am Ventralapodem entspringt (Fig.115). Bei dieser Art liegt das Apodem im 
Bereich des Sternum IX (S IX), caudal entspringt M15, lateral ein breiter, aber flacher 
Muskelzug, der an den Rändern des Sternum inseriert (M14). 


Innerhalb des Penis sind zwei Paar Muskeln zu finden, die antagonistisch zueinander 
arbeiten. Auf der Ventralseite der Gonocoxit-Apodeme entspringt ein Muskel, der 
medio-caudad in das Innere des Penis zieht; dort inseriert er — ebenfalls ventral — am 
besonders verstárkten, caudalen Rand des Ejaculator-Apodems (Fig.117, M3). Dieses 
Muskelpaar wirkt als Ejaculator-Apodem-Retraktor. 


Ebenfalls an der Ventralfläche des Ejaculator-Apodems inseriert breit ein Muskelpaar, 
welches das Apodem mit dem Dorsalsklerit verbindet. An den ventralen Rändern des 
Dorsalsklerits entspringt das Muskelpaar (M5) (Ejaculator-Apodem-Protraktor). Diese 
breit inserierenden Muskeln verbinden das Ejakulator-Apodem mit dem Dorsalsklerit. 
— Der Ductus ejaculatorius (Fig.118, De) ist bis zum primáren Gonoporus mit einer 
Muskularis versehen. 


Innere Geschlechtsorgane (Fig.139) 


Die keulenfórmig verdickten Hoden (Ho) beginnen im 5. abdominalen Segment; sie 
verlaufen caudad, wobei sie sich allmáhlich verjüngen. Die dünnen Vasa deferentia (Vd) 
biegen craniad um und münden in die Vesicula seminalis (Vs); die Vesicula ist unpaar, 
der paarige Ursprung dieser drüsigen Differenzierung ist aber deutlich erkennbar. Die 
Vesicula seminalis biegt wieder caudad um und erweitert sich sackfórmig. Daran 
schließt sich der dicke, unpaare Ductus ejaculatorius (De) an. 


Spermatransfer 

Direkte Beobachtungen zur Spermaübertragung liegen für Australosymmerus generell 
nicht vor. Als indirekte Hinweise auf die Bildung von Spermatophoren kónnen aber die 
schuppenartige Auskleidung des Endophallus, die Lage der akzessorischen Drüsen und 
das große Phallotrema gewertet werden. 


4.1.2. Symmerus annulatus (Meigen, 1830) 


Exoskelett 

Das 8. Segment des Abdomens ist viel kürzer als die vorhergehenden prágenitalen Seg- 
mente, sowohl das Tergum als auch das Sternum sind lediglich spangenartig schmal 
ausgebildet, eine schmale Pleuralmembran ist zwischen beiden Skleriten vorhanden 
(Fig.121). Der Terminalkomplex kann reversibel gedreht getragen werden, Inversionen 
bis zu 90? sind zu beobachten. Die abdominalen Stigmen sind in der Pleuralmembran 
der Segmente III—VII lokalisiert. 


Das Epandrium (Fig.122, T IX) bedeckt einen großen Teil der Genitalkammer; es ist 
erheblich breiter als lang und erreicht nicht den caudalen Rand der Gonocoxite. Das 
Tergum liegt den Gonocoxiten dicht auf, da die verbindende Membran nur sehr schmal 
ist. 


Auffallendster Bestandteil des Analkomplexes sind die Cerci (C); sie sind extrem verlán- 
gert und überragen sogar noch die Gonostyli (Gs). Die Cerci schlieBen direkt an den 
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caudalen Rand des Tergum IX an und kónnen nicht unter dieses zurückgezogen werden. 
Der übrige Teil des Analkonus ist háutig, weitere Sklerite sind nicht vorhanden. 


Auf der Ventralseite des Terminalkomplexes (Fig.123) befindet sich medial ein unpaares 
Sklerit, das Sternum des 9. Segmentes (Hypandrium, S IX). Es ist langgestreckt, über- 
ragt caudad die Gonocoxite und ist in seinem caudalen Bereich tief eingeschnitten, die 
lateralen Zipfel sind dorsad abgebogen und auffallend stark sklerotisiert. Zwischen die- 
sen Fortsátzen ist die Ventralseite des darunterliegenden Penis (Pe) zu erkennen. Eine 
schmale Membran verbindet das Hypandrium mit den beiden Gonocoxiten, so daf) die 
sklerotisierte Ventralflache dreigeteilt ist und flexibel erscheint. 


Die Gonostyli (Gs) sind mindestens so lang wie die Coxite und außergewöhnlich diffe- 
renziert. Der einheitlich sklerotisierte, beborstete Basalteil des Stylus geht auf der Ven- 
tralseite in einen Bereich über, der blasig aufgetrieben erscheint (Fig.123, aGs). Die 
Oberfläche ist hier deutlich gefeldert (Fig.144, 145), zu den Rändern des Stylus hin 
gehen diese Felder in langgestreckte Lamellen (Fig.143) über. Auf der Medialseite befin- 
det sich zwischen Lamellenrand und sklerotisierter Stylus-Oberfläche eine schmale 
membranóse Zone (Fig.124, m). 


Nach Entfernen von Tergum und Sternum IX zeigt sich, daß die Gonocoxite bis auf 
die dorsale Verbindung über Penis und Gonocoxit-Apodeme (Fig.125, GA) nicht mitein- 
ander verbunden, also durchgángig paarig sind. Vom medialen Rand der Gonocoxite 
gliedern sich die Gonocoxit-Apodeme (Fig.125, GA), die weit in den Innenraum ragen 
und zwischen denen der Penis eingehängt ist. Cranial sind die Gonocoxit-Apodeme mit 
einem scheibenfórmigen, median eingesenkten Sklerit, der Dorsalbrücke (Db), ver- 
wachsen. Gonocoxit-Apodeme, Dorsalbrücke und Dorsalsklerit bilden eine funktio- 
nelle Einheit. 


Penis 

Das Dorsalsklerit des Penis ist auffallend groß (Fig.125, Ds) und überragt caudad die 
Gonocoxite; cranial schließt es sich direkt an die Dorsalbrücke (Db) an. Median ist die 
Cuticula des Dorsalsklerits nur sehr schwach sklerotisiert. Latero-caudal bildet sie ein 
Paar kurzer, in das Innere des Penis ragende Apodeme aus. Der caudale Rand des Dor- 
salsklerits ist medial leicht eingebuchtet, über diese Einstülpung ragt der Apex des Eja- 
culator-Apodems (E) hinaus. 


Die Ventralseite des Penis (Fig.127) ist pantoffelartig ausgebildet. Im cranialen Bereich 
ist eine Naht zwischen Dorsalbrücke und Dorsalsklerit nicht erkennbar; es ist eine ein- 
heitliche Platte vorhanden. Die dorsale Einwólbung der Dorsalbrücke aber setzt sich 
auf der Ventralseite als eine deutliche Erhebung fort, die als Ansatzstelle für Muskula- 
tur dient. Medio-caudal befindet sich ein kurzes, halbróhrenartig geformtes Sklerit, das 
über eine ausgedehnte, schwach sklerotisierte Membran (ventrale Membran, vM) mit 
den Rändern des Dorsalsklerits verbunden ist; bei diesem Sklerit handelt es sich um das 
stark verkürzte Ejaculator-Apodem (E). Ejaculator-Apodem und Membran bilden die 
ventrale Wandung eines Hohlraumes aus, der dorsal und caudal vom Dorsalsklerit 
begrenzt wird, cranial aber offen ist. [In diesen Penis-Hohlraum hinein zieht der Ductus 
ejaculatorius (Fig.128, De), der bis zu dieser Stelle paarig ausgebildet ist. Das Epithel 
des Penis-Hohlraumes ist medial drüsig differenziert und bildet seinerseits einen kleine- 
ren Hohlraum (Fig.129a-c) aus, in den der Ductus ejaculatorius einmündet. Dieser 
Endophallus ist mit einer deutlich zweischichtigen Intima ausgekleidet, die Anschluß 
an das Dorsalsklerit gewinnt und ventral in das Ejaculator-Apodem übergeht. Der 
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Endophallus öffnet sich in der sekundären Geschlechtsöffnung, dem Phallotrema 
(Fig.129b, Pt); dieses wird von Dorsalsklerit und Ejaculator-Apodem umschlossen. 


Muskulatur 
Die Muskelausstattung des männlichen Genitale von S. annulatus erscheint stark redu- 
ziert, insgesamt sind in diesem Bereich nur vier Paar Muskeln vorhanden. 


Der Gonostylus-Adduktor (Fig.126, MI) entspringt breit an der Ventralfläche der 
Gonocoxite, die Insertionsstelle befindet sich an der Medialseite der Styli. 


Der weniger stark entwickelte Gonostylus-Abduktor (M2) hat seinen Ursprung an der 
dorsalen Innenfläche der Coxite; er inseriert lateral an einem stark sklerotisierten 
Höcker der Stylusbasis. 


Der Penis wird von zwei Paaren longitudinal angeordneter Muskeln durchzogen. Das 
erste, lateral verlaufende Paar (Fig.126, 128; M11) entspringt an der medialen Innen- 
kante der Gonocoxite; seine Insertionsstelle ist das paarige, ventrad gerichtete caudale 
Apodem des Dorsalsklerits. Bei Kontraktion dieses Muskelpaares wird der Penis aufge- 
richtet und in seine Kopulationsstellung gebracht. Das medial verlaufende Muskelpaar 
(Fig.126, 128; M3) hat seinen Ursprung am Dorsalsklerit im cranialen Bereich zwischen 
den beiden Gonocoxit-Apodemen. Diese Muskeln durchziehen den Penis in seiner gan- 
zen Länge, wobei sie in der Nähe der Insertionsstelle völlig parallel und dicht aneinan- 
dergelegt verlaufen. Sie inserieren am cranialen, in das Innere des Penis ragenden Rand 
des Ejaculator-Apodems. Ein dazu direkt antagonistisch wirkender Muskel ist nicht 
vorhanden. Rhythmische Kontraktionen des Muskelpaares M3 befördern den Inhalt 
des Endophallus über das Phallotrema nach außen. — Der paarige Abschnitt des Duc- 
tus ejaculatorius ist bis zu seinem Eintritt in den Endophallus muskularisiert (Ringfa- 
sern). 


Innere Geschlechtsorgane (Fig.140) 


Die inneren Geschlechtsorgane von S. annulatus sind durchgehend paarig und 
schlauchförmig ausgebildet, so daß die Differenzierung in verschiedene Abschnitte von 
außen nur schwer zu erkennen ist. Die an ihren Enden leicht keulenförmig verdickten 
Hoden (Ho) liegen im Bereich der Segmente V und VI, verlaufen ein Stück caudad und 
biegen dann craniad um. In diesem Bereich gehen sie in die Vasa deferentia (Vd) über, 
die — dicht aneinandergelegt — craniad bis zum 4. abdominalen Segment verlaufen. 
Dort münden sie in die leicht verdickten, ebenfalls paarigen Vesiculae seminales (Vs); 
diese biegen wieder caudad um und ziehen bis in das 7. Segment. Dort geht aus ihnen 
der extrem dünne, ebenfalls paarige Ductus ejaculatorius (De) hervor. Akzessorische 
Drüsen sind nicht vorhanden. 


Spermatransfer 

Direkte Beobachtungen zum Spermatransfer liegen nicht vor. Allerdings deuten die 
Ausprägung des Ductus ejaculatorius (bis zum Endophallus paarig) und das verhältnis- 
mäßig kleine Phallotrema auf eine Übertragung flüssigen Spermas hin. 
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4.1.3. Ditomyia fasciata (Meigen, 1818) 


Exoskelett 

Das 8. Segment des Abdomens ist sehr viel schmaler als die vorhergehenden, eine Pleu- 
ralmembran ist nicht vorhanden und Tergum und Sternum sind zu einem Skleritring 
miteinander verschmolzen (Fig.130). Die Terminalia werden nicht invertiert getragen. Es 
sind nur drei Paare abdominaler Stigmen vorhanden; sie liegen in der Pleuralmembran 
der Segmente IV—VI. 


Das Tergum IX (Fig.131, T IX) und der Analkomplex sind — verglichen mit den Aus- 
malen der übrigen Teile — verhältnismäßig klein. Die direkt an das Epandrium 
anschliessenden Cerci (C) sind die einzigen stárker sklerotisierten Elemente des Anal- 
komplexes. 


Die Gonocoxite sind sowohl dorsal als auch ventral miteinander zu einer Genitalkapsel 
verschmolzen (Gkp). Das craniale Foramen dieser Kapsel (Fig.134, crF) erstreckt sich 
bis auf deren Dorsalseite und wird vom Epandrium verdeckt. Die Genitalkapsel ver- 
jüngt sich caudad stark; in diesem Bereich ist ein weiteres Foramen (dorso-caudales 
Foramen, dcF) lokalisiert, in das ein Sklerit, das Dorsalsklerit (Ds), eingehángt ist; es 
füllt fast das gesamte Foramen aus und überragt caudal auch noch den Rand der Geni- 
talkapsel. 


Median ragt von der Dorsalseite ein unpaares Apodem (Genitalkapsel-Apodem, GkpA; 
Fig.133b) in das Innere der Genitalkapsel und erstreckt sich vom cranialen bis zum 
dorso-caudalen Foramen. Gonocoxit-Apodeme sind nicht ausgebildet. Die Ventralseite 
der Kapsel (Fig.132) läßt keine Spur eines Sternum IX erkennen. Eine median liegende, 
wulstfórmige Erhebung, die sich vom cranialen bis zum caudalen Rand der Genitalkap- 
sel erstreckt, ist dort u-fórmig tief eingebuchtet. Diese Einbuchtung wird vollstandig 
vom Ejaculator-Apodem (E) ausgefüllt. 


Die Gonostyli (Gs) sind langer als die Genitalkapsel, im Querschnitt dreieckig, und ihr 
Apex ist medial hakenfórmig eingekrümmt. Entlang der Medialseite erstreckt sich 
kammartig eine Reihe stark sklerotisierter, abgeflachter Záhnchen (Záhnchenkamm, 
Zk; Fig.146). 


Penis 

Der Penis (Fig.136, 137; Pe) befindet sich ventral am caudalen Rand der Genitalkapsel. 
Ein Dorsalsklerit (Ds) ist zwar vorhanden und auch funktionell mit dem ventral liegen- 
den Ejaculator-Apodem verbunden, aber die Struktur, mit deren Hilfe Sperma übertra- 
gen wird, ist allein das Ejaculator-Apodem. Demzufolge gehórt das Dorsalsklerit nicht 
zum Penis von D. fasciata, wird aber wegen der engen Lagebeziehung hier mitbehan- 
delt. 


Das Dorsalsklerit ist auf seiner Oberseite median tief eingewölbt, seine lateralen und 
caudalen Ränder erstrecken sich weit ventrad (Fig.136, Ds). Lateral sind am cranialen 
Rand paarige Fortsátze, die cranialen Apodeme (crA) ausgebildet. In Frontalansicht 
(Fig.147, 148) ist zu erkennen, daß der ventrad lang ausgezogene, nur schwach skleroti- 
sierte caudale Rand des Dorsalsklerits dicht behaart ist: seine Lage direkt über dem 
Penis legt den Schluß nahe, daß ihm eine Funktion als Sinnespolster während der 
Copula zukommt. 


Der Penis selbst ist paarig (Fig.136, 137, 138, 148, 149; Pe). Er besteht aus zwei kleinen, 
sehr stark sklerotisierten, spitz zulaufenden Róhrchen, die am Ejaculator-Apodem ent- 
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springen. Das Apodem ist in zwei deutlich verschiedene Abschnitte differenziert. Der 
apikale Bereich (aE) ist als Hohlraum (Fig.138b-f) ausgebildet, der von einer skleroti- 
sierten Cuticula umhüllt wird. Caudal gliedern sich aus diesem Hohlraum die Penes ab 
(Fig.138b-d). Weiter craniad gewinnt die apikale Differenzierung Anschlu an die Geni- 
talkapsel (Fig.138f). Ein tiefer Einschnitt in der dorsalen Cuticula des Apex setzt sich 
als basaler Abschnitt des Ejaculator-Apodems (Fig.138g,h, E) in das Innere der Genital- 
kapsel fort. Dieser Teil ist róhrenfórmig und stark sklerotisiert. 


Ein Endophallus ist nicht vorhanden, der paarige Ductus ejaculatorius (Fig.136, De) 
verläuft dorsal vom Basalstück des Ejaculator-Apodems und tritt dann in die apikale 
Differenzierung des Apodems ein. Dort verlaufen die beiden Gánge direkt unter der 
Oberfláche und gehen dann direkt in die Penes über. Die Geschlechtsóffnungen — es 
handelt sich um primáre Gonopori — sind auf der Dorsalseite am Apex der Penes loka- 
lisiert (Fig.149). 


Muskulatur 

Der fácherfórmig entwickelte Gonostylus-Adduktor (Fig.135, M1) entspringt median an 
der ventralen Wand der Genitalkapsel; er verlauft latero-caudad und inseriert nahe der 
Basis des Stylus an dessen Medialfláche. 


Der Gonostylus-Abduktor (Fig.134, M2) hat seinen Ursprung am Genitalkapsel-Apo- 
dem, verláuft quer zur Làngsachse der Kapsel und inseriert an der Basis des Stylus. 


Die übrigen Muskeln kónnen als Bewegungsmuskulatur der Penes (und des Dorsalskle- 
rits) zusammengefaßt werden. Am Dorsalsklerit inserieren zwei Muskelpaare. Eines 
entspringt am medialen Rand des dorso-caudalen Foramen, verláuft ventrad und inse- 
riert an den lateralen Rándern des Dorsalsklerits (Fig.134, 136, M4); die Kontraktion 
dieses Muskels zieht das Dorsalsklerit caudad. Das andere Muskelpaar (Fig.136, M5) 
entspringt am Basalstück des Ejaculator-Apodems, verláuft nahezu senkrecht dorsad 
und inseriert im Innern des Dorsalsklerits; mit seiner Hilfe kónnen die Penes dorso-ven- 
tral bewegt werden. 


Das Ejaculator-Apodem ist über zwei weitere Muskelpaare mit der Genitalkapsel ver- 
bunden; beide entspringen an der ventralen Wand der Kapsel. Das eine inseriert an der 
Übergangszone zwischen Basalstück und apikaler Differenzierung des Ejaculator-Apo- 
dems und fungiert als Retraktor (Fig.136, M3). Das andere Muskelpaar (Fig.135, M16) 
erstreckt sich zwischen dem Basalstück und dem Rand der medianen Erhebung der 
Genitalkapsel; es arbeitet antagonistisch zu Muskel M3 als Protraktor. 


Die Muskelpaare M3, M5 und MI6 dienen der Justierung der Penes an den entspre- 
chenden Stellen des weiblichen Genitaltraktes (Offnungen der paarigen Spermathecae). 
— Der paarige Ductus ejaculatorius ist bis zu seinem Übergang in die Penes mit einer 
dicken Muscularis aus Ringfasern versehen. 


Innere Geschlechtsorgane (Fig.141) 


Die im 7. abdominalen Segment beginnenden, sehr dünnen, paarigen Hoden (Ho) 
gehen cranial in die dicht nebeneinander liegenden, verdickten Vasa deferentia (Vd) 
über. Diese münden im 3./4. Segment in die überwiegend paarigen Vesiculae seminales 
(Vs) ein, aus denen caudad die langgestreckten, dünnen Gánge des paarigen Ductus eja- 
culatorius (De) hervorgehen; diese bilden ventral von den Vesiculae eine Schleife, ver- 
laufen direkt nebeneinanderliegend caudad durch die Genitalkapsel bis in die Penes. 
Akzessorische Drüsen sind nicht ausgebildet. 
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Spermatransfer 

Die nur minutenlang dauernde Kopulation (etwa fünf bis zehn Minuten) wird von 
rhythmischen Pumpbewegungen im Postabdomen des Mánnchens begleitet. Weder bei 
den Weibchen noch bei den Männchen konnten im Genitaltrakt Spermatophoren auf- 
gefunden werden. Dies und die Ausprágung der Penes lassen den Schluf) zu, daf) bei 
dieser Art das Sperma in freier Form übertragen wird. Die dicke Muskularis aus Ring- 
fasern, die das enge Lumen des paarigen Ductus ejaculatorius umhüllt, drückt durch 
peristaltische Kontraktionen das Sperma bis in die Penes und aus diesen in die weibli- 
chen Receptacula. 


4.2. Keroplatinae: Platyura marginata Meigen, 1804! 


Exoskelett 

Das 8. abdominale Segment ist viel kürzer als die übrigen, Tergum und Sternum sind 
durch eine Pleuralmembran voneinander getrennt (Fig.150). Der Terminalkomplex wird 
nicht invertiert getragen. Die abdominalen Stigmenpaare liegen in der Pleuralmembran 
der Segmente I—VII. 


Das Tergum IX (Fig.151, T IX) ist klein, breiter als lang und bedeckt lediglich die Basis 
der Gonocoxite (G), so daf) zum Teil die Gonocoxit-Apodeme (GA) sichtbar sind. Die 
direkt anschließenden Cerci (C) und der große Hypoproct sind sklerotisiert; die langge- 
streckten Cerci erreichen den caudalen Rand der Genitalkammer. 


Der Boden des Genitalsegments (Fig.152, B) ist bis auf eine unpaare membranóse Zone 
(m) am caudalen Rand durchgehend sklerotisiert, Anteile des Sternum des 9. Segmentes 
sind nicht erkennbar. — Die mediad gerichteten Gonostyli (Gs) sind einteilig, langer als 
breit und im Querschnitt abgeflacht; apikal sind sie zu zwei Spitzen ausgezogen. 


Die Gonocoxite bilden die ventrale, laterale und dorso-laterale Wandung des Genital- 
segments (Fig.153, G). Dorsomedial laufen sie jederseits in ein Apodem (Gonocoxit- 
Apodem, GA) aus, das den cranialen Rand des Segments erreicht. Zwischen diesen 
Gonocoxit-Apodemen ist der Penis eingehàngt; die Verbindung ist durch membranóse 
Bereiche sehr flexibel. 


Penis 

Die Gestalt des Penis wird von dem ausgedehnten, caudal fast den gesamten Raum zwi- 
schen den Gonocoxiten einnehmenden Dorsalsklerit (Fig.153, Ds) dominiert. Die Cuti- 
cula des Dorsalsklerits bildet median ein ventrad nach innen gerichtetes Apodem 
(medianes Apodem, meA; Fig.153, 159) aus, das von auBen als schmale, stark skleroti- 
sierte Zone erkennbar ist. Caudal sind dorso-lateral zwei achselklappenartig erhabene 
Skleritplatten vorhanden, deren cranialer Rand gezähnt ist (Fig.155). Der caudale Rand 
des Dorsalsklerits geht in eine nur sehr schwach sklerotisierte, ventrad gerichtete Zone 
über, die von den Spitzen der Parameren (Pa) durchbrochen wird. 


! Von dieser Art standen nur zwei verhältnismäßig schlecht erhaltene Individuen zur Verfügung; 
bei beiden lagen die inneren Geschlechtsorgane in stark atrophierter Form vor, so daf) zu diesem 
Merkmalskomplex keine Daten vorgelegt werden kónnen. 


37 


Die Rander des Dorsalsklerits sind lateral weit ventrad ausgezogen und greifen auch auf 
die Ventralseite des Penis über (Fig.156). Cranial sind ein Paar kurze Fortsätze, die cra- 
nialen Apodeme (crA), ausgebildet. Die Parameren, die als langgestreckte, geschwun- 
gene Skleritspangen den vom Dorsalsklerit gebildeten Hohlraum durchziehen, ent- 
springen medial am ventralen Rand des Dorsalsklerits (Fig.156, Pa). Zwischen diesem 
und den Parameren ist keine Grenze festzustellen, beide Elemente gehen nahtlos inein- 
ander tiber. Die Parameren verlaufen in einem kleinen Bogen laterad und biegen dann 
caudad um. Am caudalen Rand des Penis durchbrechen sie den schwach sklerotisierten 
Teil des Dorsalsklerits, so daß ihre Spitzen wie in einer Führungsschiene zwischen bei- 
den Bereichen hervorragen. In der Seitenansicht (Fig.157) ist zu erkennen, daf) die Para- 
meren basal als senkrecht stehende Skleritplatte (Basalplatte, Bpl) ausgebildet sind, die 
sich erst weiter apikal zu schmalen Spangen verjüngen. 


Das Ejaculator-Apodem (Fig.156, E) ist deutlich in zwei verschieden differenzierte 
Abschnitte gegliedert. Basal ist es als kurzes, stark sklerotisiertes Rohr ausgebildet, das 
sich apikal ankerförmig erweitert. Daran schließt sich der langgestreckte, weichhäutige 
apikale Teil (aE) an, der wie eine Halbróhre geformt ist. 


Ein Endophallus, zwischen Dorsalsklerit und Ejaculator-Apodem gelegen, ist nicht 
vorhanden. Der unpaare Ductus ejaculatorius (Fig.159, De) zieht zwischen beiden Ele- 
menten in den Penis und geht dort kontinuierlich in den Ductus ejaculatorius distalis 
(Ded) über. Die Intima, die diesen auskleidet, erstreckt sich bis in das Dorsalsklerit 
(dorsale Lamelle) und schließt auch direkt an das Ejaculator-Apodem an (ventrale 
Lamelle). Die ventrale Lamelle ist mit Hákchen besetzt, deren Spitzen caudad gerichtet 
sind. Dort mündet — zwischen Dorsalsklerit und Ejaculator-Apodem — der Ductus 
ejaculatorius distalis in einem großen, unpaaren Phallotrema (Pt) aus. 


Muskulatur 

Der Gonostylus-Adduktor (Fig.154, M1) entspringt breit am cranialen Rand der Ven- 
tralflache; er verlauft sich rasch verjüngend caudad und inseriert an der Medialflache 
des Stylus. 


Der Gonostylus-Abduktor (M2) ist sehr viel schmaler ausgebildet; er entspringt dorso- 
lateral an der Innenwand der Gonocoxite und inseriert außen an einem basalen Hócker 
des Gonostylus. 


Zwischen den Gonocoxit-Apodemen und dem medialen Rand der Coxite verläuft ein 
schmaler Muskelzug (M7). Zwei Paar antagonistisch arbeitender Muskeln kónnen den 
gesamten Penis aufrichten und wieder absenken. Beide inserieren an den cranialen Apo- 
demen des Dorsalsklerits. Das eine Paar verlauft caudad und entspringt an der dorsalen 
Wand der Gonocoxite (M4), das andere zieht in die entgegengesetzte Richtung zum cra- 
nialen Rand der Ventralfläche, wo es seinen Ursprung hat (M12). 


Die Gonocoxit-Apodeme sind Ursprungsort für ein Muskelpaar, das mediad zum Penis 
zieht und dort an der ankerfórmigen Erweiterung des Ejaculator-Apodems inseriert 
(Fig.155, M3). Dieser Muskel arbeitet als Retraktor des Ejaculator-Apodems. Innerhalb 
des Penis finden sich noch drei weitere Muskelpaare (Fig.155, 156, 158). An dem stab- 
fórmigen, basalen Abschnitt des Ejaculator-Apodems inseriert ein Muskel, der seinen 
Ursprung am ventralen Rand des Dorsalsklerits hat (Fig.156, M5). Dieses Muskelpaar 
wirkt als Ejaculator-Apodem-Protraktor antagonistisch zu M3. Beide Muskeln verán- 
dern antagonistisch das Lumen des Endabschnittes des Ductus ejaculatorius und die- 
nen damit dem Ausleiten der Geschlechtsprodukte. Direkt unter der Dorsalfläche des 
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Sklerits verläuft ein Muskel, der breit am cranialen Rand entspringt und am caudalen 
Rand direkt an der Basis des medialen Apodems inseriert (Fig.155, M6). 


Auch die Seitenwand des Dorsalsklerits wird von einem máchtig ausgebildeten Muskel 
(Fig.158, M9) überzogen. Er entspringt caudal direkt an der Innenseite des Dorsalskle- 
rits, verläuft cranio-ventrad und inseriert an der Basalplatte der Parameren. Bei Kon- 
traktion dieses Muskels werden die Parameren caudad geschoben; die Eigenelastizitat 
der gekrümmten Spange dürfte antagonistisch zum Parameren-Muskel wirken. — Der 
Ductus ejaculatorius ist durchgehend mit einer Muskularis aus Ringfasern versehen. 


Spermatransfer 

Auf den Modus der Spermaübertragung kann nur indirekt geschlossen werden, da keine 
direkten Beobachtungen vorliegen. Die Größe des Phallotrema und die Beborstung des 
Ductus ejaculatorius distalis weisen auf die Bildung von Spermatophoren hin. Die Ent- 
leerung des Endophallus-Inhalts erfolgt — wie bei den bereits beschriebenen Arten — 
durch die Bewegung des Ejaculator-Apodems. 


4.3. Bolitophilinae: Bolitophila tenella Winnertz, 1863 


Exoskelett 

Das langgestreckte Abdomen (Fig.160) weist hinsichtlich seiner Terga und Sterna kei- 
nerlei Besonderheiten auf, das 8. Segment ist nicht auffallend kurz. Die Terminalia wer- 
den nicht invertiert getragen. Die vier abdominalen Stigmenpaare liegen in der Pleural- 
membran der Segmente IV—VII. 


Das Tergum des 9. Segmentes (Fig.161, T IX) ist breiter als lang und bedeckt lediglich 
die Basis der Gonocoxite (G). Das Tergum X ist nicht ausgebildet. Der Analkomplex 
besteht aus den langen Cerci (C) und einem großen Hypoproct (Hp); alle Elemente sind 
sklerotisiert. 


Die Ventralseite der Terminalia (Fig.162) ist als vollstándig sklerotisierte, einheitliche 
Flache ausgebildet (B); das Sternum IX ist als distinktes Element nicht vorhanden. 
Medio-caudal bildet die Ventralwand eine paarige Erhebung aus, deren Medialflachen 
polsterartig verdickt und dicht behaart sind. Zwischen diesen Polstern setzt sich die 
Ventralfláche nur schwach sklerotisiert in das Innere der Genitalkammer fort. 


Eine Gelenkung zwischen Gonocoxit und Gonostylus ist nicht besonders ausdifferen- 
ziert. Die Gonostyli sind komplex gebaut (Fig.161, 162; Gs). Ihre Dorsalfláche erscheint 
wie ein einteiliger Stylus, der apikal dornartig ausgezogen ist; die Ventral- und die tief 
ausgehóhlte Medialseite aber zeichnen sich durch eine ausgedehnte partielle Deskleroti- 
sierung aus. Eingebettet in dieses membranóse Feld liegt die Basis einer langen, zuge- 
spitzten Skleritspange, die erst mediad verláuft, dann aber caudad umbiegt (Fig.162, 
GsSpl). Aufgrund ihrer Verankerung in dem membranósen Feld ist diese Spange beweg- 
lich. Ein weiterer sklerotisierter Fortsatz (Fig.161, GsSp2) entspringt in der Hóhlung 
zwischen dorsaler und ventraler Styluswand. Basal ist diese Spange sehr schmal, erwei- 
tert sich aber apikal plattenartig und läuft dort in einer Reihe dicht stehender Lamellen 
aus. 


Nach Entfernen von Epandrium und Analkomplex (Fig.163) zeigt sich, daß das Dor- 
salsklerit (Ds) des Penis mit dem medialen Rand der Gonocoxite verschmolzen ist; frei 
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in den Innenraum ragende Gonocoxit-Apodeme sind nicht ausgebildet, aber die Dorsal- 
brücke (Db) ist durch eine Naht deutlich vom Dorsalsklerit abgesetzt. 


Penis 

Das Dorsalsklerit (Fig.165, 166; Ds) bildet median ein máchtiges, ventrad gerichtetes 
Apodem (medianes Apodem, meA) aus, das sich kontinuierlich vom cranialen zum 
caudalen Rand des Sklerits erstreckt. 


Caudal sind die Seitenránder des Dorsalsklerits weit ventrad gerichtet und dort zu 
einem langen, spitz zulaufenden Apodempaar (caudales Apodem, caA) ausgezogen. 
An diesem Teil der Dorsalsklerit-Seitenwand entspringt die Basis der Parameren (Pa). 
Diese apikal zugespitzten Skleritspangen verlaufen erst in einem Bogen craniad und 
biegen dann caudad um; im Bereich dieser Biegung ist ein Fortsatz als Muskelansatz- 
stelle (Ma, Fig.167) ausgebildet. Die stark sklerotisierte Paramerenspange ist mittels 
Membranen sowohl mit dem Dorsalsklerit als auch mit dem ventralen Element des 
Penis verbunden (Fig.170f-k). 


Das mediane Apodem (meA) liegt direkt einem rundlichen Hohlkórper auf, dessen 
Wande partiell sehr stark sklerotisiert sind. Dieser Raum wird hier als Pumpenraum 
(Fig.166, 170, Pu) bezeichnet. Der Pumpenraum verjüngt sich allmáhlich caudad und 
geht dann in einen englumigen Gang, den Spermagang (Fig.170h-l, Spg) über; dieser 
behált dorsal den Kontakt zum Dorsalsklerit, das in diesem Bereich eine vom medialen 
Apodem ausgehende, stark sklerotisierte Róhre bildet (Fig.170i-]). Die Wandung des 
Spermaganges geht im Apex des Pumpenkomplexes in diese Róhre über; sie 6ffnet sich 
in einem paarigen Phallotrema (Fig.170l-n, 172, Pt). Die beiden Öffnungen sind zwar 
groß, aber weitgehend mit einer Membran verschlossen; die eigentliche Austrittsöff- 
nung für das Sperma ist sehr klein (Fig.173). 


Ventral schließt sich an den Pumpenraum ein weiteres Element der Spermapumpe an, 
das Ventralsklerit (Fig.168, 170c-j, Vsk). Cranial umgreift es halbschalenartig die Wand 
des Pumpenraumes; ventral davon bildet es einen kleinen Hohlraum (Pumpenvorraum, 
PuVo; Fig.170e,f), in den die paarigen akzessorischen Drüsen einmünden. Der Endab- 
schnitt der Drüsengänge ist stark sklerotisiert (Fig.170c, aD) und fest mit dem Ventral- 
sklerit verbunden. 


Caudal von der Eintrittsstelle der Drüsen mündet der Ductus ejaculatorius in den Pum- 
penvorraum ein; seine sackartige Enderweiterung schließt direkt an das Ventralsklerit 
an. In diesem Bereich bildet das Ventralsklerit lateral ein stark sklerotisiertes, klappen- 
artig geformtes Skleritpaar aus, das den Ductus ejaculatorius in der Region des primá- 
ren Gonoporus (Fig.168; pG) umgreift. Diese Klappen sind so angeordnet, daß sie den 
Übergang von Sperma aus dem Ductus ejaculatorius in den Pumpenvorraum regulieren 
kónnen; sie kónnen daher als Ventilsklerite (Vesk) bezeichnet werden. Das Lumen des 
Pumpenvorraumes verschmálert sich caudad stark; in diesem Bereich ist der Vorraum 
mit dem eigentlichen Pumpenraum über einen gewebigen Strang verbunden, der ver- 
mutlich einen Gang (Verbindungsgang, Vbg; Fig.170f,g) umschliefit. Durch diesen 
Gang gelangt der Inhalt des Pumpenvorraumes (Sperma und Sekret der akzessorischen 
Drüsen) in den Pumpenraum. 


Es ist nicht móglich gewesen, diesen Gang direkt zu dokumentieren, da das sehr zarte 
Gewebe durch die unzulängliche Alkoholfixierung (Material aus faunistischen Auf- 
sammlungen!) vollstandig kollabiert ist. Funktionsmorphologische Überlegungen zum 
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Weg des Spermas aus dem Ductus ejaculatorius zum paarigen Phallotrema fiihren aber 
zu dem Schluß, daß dieser Gang vorhanden ist. 


Caudal vom Pumpenvorraum ist das Ventralsklerit nur noch als schwach sklerotisierte, 
fleischige Platte ausgebildet, die Anschluf an die Parameren gewinnt und sich zu einem 
Hohlraum mit paarigem Lumen erweitert (Fig.170h,i). Das Ventralsklerit erreicht nicht 
den Apex des Penis. 


Muskulatur 

Der Gonostylus-Adduktor (Fig.164, M1) entspringt am cranialen Rand des Genitalseg- 
ments und an der Seitenwand der Gonocoxite. Er verläuft caudad und inseriert breit 
medial an der Basis der Gonostyli. 


Der außergewöhnlich kurze und breite Gonostylus-Abduktor (M2) entspringt dorsal an 
der Innenwand der Gonocoxite und inseriert lateral an der Basis der Styli. 


Der Penis wird durch zwei antagonistisch wirkende Muskelpaare dorso-ventral bewegt 
(Vorschieben, Aufrichten und Zurückziehen, Absenken). Beide Muskeln inserieren am 
caudalen Apodem des Dorsalsklerits; der eine entspringt cranial an der Seitenwand der 
Gonocoxite (M12), der andere dorsal am caudalen Rand der Coxite (M4). 


Innerhalb der Spermapumpe sind zwei weitere Muskelpaare ausgebildet. Direkt an der 
Basis des medianen Apodems des Dorsalsklerits entspringt ein Muskelpaar (Fig.167, 
170e, M3), das ventrad verläuft und an den sklerotisierten Flächen des Pumpenraumes 
inseriert. Bei seiner Kontraktion wird das Apodem, das als Pumpenkolben aufgefaßt 
werden kann, in den Pumpenraum gedrückt, dessen elastische Wandung dadurch einge- 
dellt wird. Diese Elastizität dürfte antagonistisch zu der Muskelkontraktion wirken. 
Der Parameren-Muskel (Fig.167, M9) entspringt caudal an der Innenfláche des Dorsal- 
sklerits, verläuft cranio-ventrad und inseriert an einem Fortsatz der Paramerenspange. 
Bei Kontraktion dieses Muskelpaares werden die Parameren caudad geschoben. Ein 
antagonistisch wirkender Muskel ist nicht vorhanden; vermutlich übt die Eigenelastizi- 
tat der gekrümmten Paramerenspange eine antagonistische Wirkung aus. 


Zwischen den beiden Ventilskleriten der Spermapumpe ist ein unpaarer Muskel 
(Fig.169, M16) ausgespannt, bei dessen Kontraktion der primáre Gonoporus geóffnet 
wird. 


Innere Geschlechtsorgane (Fig.171) 


Die paarigen Hoden (Ho) liegen im Bereich der abdominalen Segmente VI und VII. 
Die dünnen, paarigen Vasa deferentia (Vd) verlaufen caudad und gehen dann in die ver- 
dickten, ebenfalls paarigen Vesiculae seminales (Vs) über. Diese vereinigen sich zum 
unpaaren Ductus ejaculatorius (De), der in das Genitalsegment zieht. Dort erweitert er 
sich — ventral der Spermapumpe (Sppu) — zu einem blasig aufgetriebenen Spermare- 
servoir (Spr), das in den Vorraum des Pumpenkomplexes einmündet. Die paarige akzes- 
sorische Drüse (aD) mündet ebenfalls in den Pumpenvorraum. 


Spermatransfer 

Obwohl keine direkten Beobachtungen zum Spermatransfer vorliegen, lassen die Aus- 
pragung des Dorsalsklerits und Anordnung der Muskulatur keinen Zweifel daran auf- 
kommen, daß Sperma ohne die Bildung von Spermatophoren in freier Form übertragen 
wird. Das Sperma, welches in der Enderweiterung des Ductus ejaculatorius gesammelt 
wird (bei allen práparierten Tieren ist dieser Teil des Ductus immer mit Spermien-Bün- 
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deln gefüllt gewesen), wird durch die Bewegung der Ventilsklerite in den Pumpenvor- 
raum gesaugt. Von dort muß es in den eigentlichen Pumpenraum gelangen, denn nur 
dieser kommuniziert mit der paarigen Geschlechtsöffnung. Wahrscheinlich nimmt das 
Sperma den Weg über den gewebigen Verbindungsgang, wobei es durch die Pumpbewe- 
gungen des medianen Apodems (Pumpenkolbens) angesaugt wird. 


Der Inhalt des Pumpenraumes kann dann über die Geschlechtsöffnungen nach außen 
gepreBt werden; dabei wird vermutlich durch die starke Lumenverengung des dickwan- 
digen Spermaganges (geringe Elastizität) und durch die winzigen Geschlechtsöffnungen 
ein hoher Druck entwickelt. 


4.4. Mycetophilinae: Mycetophila fungorum (De Geer, 1776) 


Exoskelett 

Das praegenitale Abdomen besteht aus acht Segmenten, wobei die beiden letzten (VII 
und VIII) erheblich schmaler als die vorhergehenden ausgebildet sind (Fig. 174). Beim 
lebenden Tier sind diese Segmente teleskopartig in das 6. Segment eingezogen und von 
auBen nicht erkennbar. 


Tergum und Sternum VII sind durch eine Pleuralmembran voneinander getrennt 
(Fig.176). Zwischen den Sterna der Segmente VII und VIII befindet sich ein weiteres 
Sklerit; hierbei handelt es sich um die partiell sklerotisierte Conjunctiva beider Seg- 
mente (Fig.176, Co). Stárker abgewandelt sind die Sklerite des darauf folgenden 8. Seg- 
mentes. Das Tergum (T VIII) ist dorsal spangenartig schmal, erweitert sich aber lateral 
und ist dort direkt mit dem zugehórigen Sternum verwachsen (S VIII). Eine Pleural- 
membran zwischen beiden Skleriten ist nicht ausgebildet. Das Sternum VIII ist caudad 
verlangert und unterlagert zungenfórmig die Ventralseite der Terminalia (Fig.175, 
S VIII). Die ventrale Conjunctiva zwischen Sternum und Terminalia ist schmal und wie 
die vorhergehende stark sklerotisiert (Fig.176, Co). Die Terminalia werden nicht inver- 
tiert getragen. 


Die Sterna der Segmente II bis VI weisen bezüglich ihrer Sklerotisierung eine Besonder- 
heit auf: sie sind durch Bereiche differenzierten Sklerotisierungsgrades in härtere Strei- 
fen und dazwischenliegende flexiblere Felder aufgeteilt (Fig.175). Dies hat zur Folge, 
daf die Sterna in Langsrichtung flexibel und faltbar sind. — Die abdominalen Stigmen 
liegen in der Pleuralmembran der Segmente II bis VII (Fig.174). 


Das schmale Tergum des 9. Segmentes (Fig.177, TIX) bedeckt als Epandrium die Basis 
der Gonocoxite (G). An das Tergum schließt sich der Analkomplex mit den langge- 
streckten Cerci (C) und dem Hypoproct (Hp) an; sie überragen den caudalen Rand der 
Terminalia. 


Caudal schlieBen sich an die Gonocoxite die Gonostyli (Fig.177, Gs) an. Diese sind 
rundlich gedrungen ausgebildet, verjüngen sich aber zu einem langgestreckten apikalen 
Teil, der cranio-dorsad gerichtet ist; dies bedingt, daf) von ventral nur der Basalteil der 
Styli zu erkennen ist (Fig.178). Die Medialseite der Gonostyli ist mit langen, starken 
mediad gerichteten Borsten besetzt, die sich (in Ruhestellung) reusenartig überkreuzen 
(Fig.187). 


Nach Entfernen von Epandrium und Analkomplex sind die Gonocoxit-Apodeme 
erkennbar (Abb 179, GA). Diese Erweiterungen des Gonocoxit-Randes verlaufen erst 
ein Stück craniad, biegen dann aber mediad um. 
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Penis 

Der im cranialen Bereich der Genitalkammer befindliche Penis ist zwischen den Gono- 
coxit-Apodemen eingehángt und nahtlos mit diesen verbunden (Fig.179). Die Dorsal- 
seite des Penis zeichnet sich durch die differentiell sklerotisierte Cuticula aus, so daß 
er sich scheinbar aus mehreren Elementen zusammensetzt (Fig.183). Median befindet 
sich ein stark sklerotisierter Streifen, der sich als Apodem in das Innere des Penis fort- 
setzt (medianes Apodem, meA). Caudad erweitert sich diese schmale Zone zu einer 
ebenfalls kräftig sklerotisierten Platte (dorsale Platte, dPl). Cranial schließen sich an 
das mediale Apodem die Seitenwände des Penis an (laterale Peniswand, 1Pw). Sie 
erstrecken sich halbróhrenfórmig bis auf die Ventralseite (s. auch Fig.186a). Caudad 
verjüngen sich die lateralen Peniswände, die Cuticula zwischen ihnen und medianem 
Apodem bzw. dorsaler Platte ist membranös differenziert, so daß die sklerotisierten 
Elemente gegeneinander verschiebbar und beweglich sind. Die Ventralflache des Penis 
(Fig.184) wird von den umgreifenden lateralen Peniswänden und einem flachen, anná- 
hernd dreieckig geformten Sklerit, dem Ejaculator-Apodem (E), gebildet. 


Der Ductus ejaculatorius (De) zieht in die Penishóhle hinein und geht dort kontinuier- 
lich in den Ductus ejaculatorius distalis (Ded) über, ein sackfórmiger Endophallus ist 
nicht ausgebildet. Die Intima des D. e. distalis verbindet ihn nahtlos sowohl mit dem 
Dorsalsklerit als auch mit dem Ejaculator-Apodem. Zwischen beiden liegt die sekun- 
däre Geschlechtsóffnung, das Phallotrema (Pt; Fig.188). 


Muskulatur 

Die Gonostyli werden von zwei Paar antagonistisch wirkender Muskeln bewegt. Der 
Adduktor (Fig.182, M1) entspringt ventral am cranialen Rand des Genitalsegments, des- 
sen Boden er großflächig überzieht; die Insertionsstelle dieses Muskels befindet sich 
basal an der Medialflache der Gonostyli (Fig.181, M1). 


Der schmale Gonostylus-Abduktor (Fig.182, M2) entspringt an der Seitenwand der 
Gonocoxite und inseriert dorsal an einem basalen Fortsatz der Styli (Fig.180, M2). — 
Zwischen den Gonocoxit-Apodemen ist ein unpaarer, bogig verlaufender Muskel ausge- 
spannt (Fig.182, M10); die mediane Ausrichtung der Apodeme bedingt, daß dieser Mus- 
kel sehr lang ist. 


An den Gonocoxit-Apodemen entspringt auch Muskulatur, die zum Funktionskreis des 
Penis gehórt. Ein paariger, breiter Muskel verlauft vom caudalen Abschnitt des Gono- 
coxit-Apodems zur Ventralseite des Penis; dort inseriert er an der lateralen Peniswand 
(Fig.182, M11). Bei Kontraktion dieses Muskelpaares wird der Penis nahezu senkrecht 
aufgerichtet, eine Stellung, die bei fixierten Tieren sehr haufig zu finden ist. Ein weite- 
res Muskelpaar, das an den Apodemen entspringt, inseriert — ebenfalls auf der Ventral- 
seite des Penis — am Ejaculator-Apodem (Fig.184, M3). Es fungiert als Retraktor des 
Ejaculator-Apodems, ein dazu antagonistisch wirkender Muskel ist nicht vorhanden. 


Innerhalb der Penishóhle erstreckt sich ein schräg verlaufender Muskel (Fig.183, M9). 
Er verbindet das mediale Apodem mit der lateralen Peniswand; bei seiner Kontraktion 
verändert sich der Querschnitt des Penis, und die caudalen Spitzen der lateralen Penis- 
wand werden einander genähert. 


Innere Geschlechtsorgane (Fig.185) 


Die langgestreckten, keulenförmigen Hoden (Ho) beginnen im Bereich des 3. abdomi- 
nalen Segmentes und erstrecken sich bis in das 7. Dort entspringen aus ihnen die dün- 
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nen, paarigen Vasa deferentia (Vd), die craniad umbiegen und ventral von den Hoden 
verlaufen, wobei sie direkt nebeneinander liegen. Sie biegen dann wieder caudad um 
und gehen in die Vesicula seminalis (Vs) über, so daf) die Vasa deferentia zwischen 
Hoden und Vesicula gelegen sind. Aus der Vesicula seminalis geht der dünne, unpaare 
Ductus ejaculatorius (De) hervor. Akzessorische Driisen sind nicht vorhanden. 


Spermatransfer 

Direkte Beobachtungen zum Modus der Spermatibertragung liegen nicht vor, und auch 
die morphologischen Befunde sind nicht eindeutig interpretierbar. Sicher aber ist, daß 
der Inhalt des Ductus ejaculatorius distalis durch Bewegungen des Ejaculator-Apodems 
ausgepreBt wird. 


Weibliche Terminalia 


Exoskelett 


Die weiblichen Terminalia der Diptera bestehen aus den abdominalen Segmenten 
VIII—XI, die zusammen einen mehr oder weniger langen, teleskopartig einziehbaren 
Legeapparat bilden (vgl. Fig.189). Da der Terminus ,,Ovipositor“ den orthopteroiden 
Legeapparat bezeichnet (Snodgrass 1935: 607, 622), dieser aber bei den Diptera bis auf 
einige Reste reduziert ist (Snodgrass 1935: 608; Mickoleit 1975; McAlpine 1981: 38), 
wird der Begriff „Ovipositor“ in der vorliegenden Arbeit vermieden; statt dessen 
kommt die ausschließlich deskriptive Bezeichnung „Legeröhre“ zur Anwendung. 


Die Legeróhre läßt sich in zwei Teilabschnitte differenzieren, nämlich die eigentlichen 
Genitalsegmente (VIII und IX) und die darauf folgenden Postgenitalsegmente, die die 
Cerci und den After tragen. 


Die Terga der einzelnen Segmente lassen sich gut voneinander unterscheiden, dagegen 
sind primáre Sterna im Bereich der Legeróhre nicht vorhanden. Dafür befindet sich auf 
der Ventralseite der Segmente VIII und IX ein Sklerit, dessen unterschiedliche Benen- 
nung die Unsicherheit über die Herkunft dieses Elements der Legeróhre widerspiegelt. 
Da diese ,Subgenitalplatte^ häufig paarig ausgebildet ist und auch die Grenze des 8. 
Segments überragt, kann man davon ausgehen, daf) sie wenigstens zum Teil den Gono- 
coxiten des orthopteroiden Legeapparats homolog ist (Smith 1969, Mickoleit 1975, 
Seather 1977, McAlpine 1981: 44). Es ist aber strittig, welchen Anteil das primáre Ster- 
num VIII am Aufbau des Sklerits hat. 


In Anlehnung an Mickoleit (1975), der die entsprechenden Sklerite bei den Mecoptera, 
dem mutmaßlichen Adelphotaxon der Diptera, als Gonocoxosternite bezeichnete, wird 
hier dieser Begriff übernommen. 


1. Bibioniformia 


Zur Bearbeitung der weiblichen Terminalia standen mehrere Arten aus dem umfang- 
reichsten Taxon der Bibioniformia, den Bibionidae, zur Verfiigung; dokumentiert wer- 
den als deren Reprásentanten die Weibchen von Penthetria funebris (Pleciinae) und 
Dilophus febrilis (Bibioninae). 


Genitalsegmente 
Die Ventralseite der Genitalsegmente (Segmente VIII und IX) wird bei P. funebris und 
D. febrilis vollständig vom Gonocoxosternit des 8. Segments eingenommen, da dieses 
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caudad über das Segment VIII hinaus verlängert ist (Fig.189, 192; Gx VIII). Während 
das Gonocoxosternit bei P funebris durchgehend paarig ist (Fig.191), ist es bei D. febri- 
lis als máchtige, unpaare Skleritplatte vorhanden; lediglich caudal befindet sich median 
ein Einschnitt, so daß es in diesem Bereich paarig erscheint (Fig.194). 


An das große Tergum des 8. Segments schließt sich bei Penthetria dorsal eine ausge- 
dehnte Conjunctiva an, auf die das viel schmalere Tergum IX folgt (Fig.189, T IX). Im 
Gegensatz dazu zeichnet sich D. febrilis durch eine schmale Conjunctiva aus, die dorso- 
lateral ein Paar Erhebungen aufweist. Hierbei handelt es sich um das 8. abdominale 
Stigmenpaar, wobei die Óffnung des Stigmas an der Spitze der cuticularen Ausstülpung 
lokalisiert ist (Fig.192, 193, 195, 196; St VIII). 


Das Tergum des 9. Segments ist bei beiden Vertretern der Bibionidae spangenartig 
schmal und erstreckt sich lateral bis zum dorsalen Rand des Gonocoxosternit (Fig.189, 
192, 194; T IX). Es verschmálert sich bei P. funebris dorso-medial stark und ist paarig 
ausgebildet (Fig.190). 


Postgenitalsegmente 

Nur bei P. funebris ist das Tergum des 10. Segments als kleine Skleritplatte erhalten 
(Fig.190, TX). Bei D. febrilis folgen auf das Tergum IX die Cerci (Fig.192, 193); Reste 
des Tergum X sind nicht erhalten. 


Ventral bildet das 10. Segment eine unpaare Platte aus, die sogenannte Postgenital- 
platte, die im Falle von P funebris lateral durch eine Membran mit dem Tergum X ver- 
bunden ist (Fig.191; Pgp). Bei D. febrilis dagegen liegt die Postgenitalplatte ohne terga- 
len Kontakt ventral von den Cerci (Fig.194). 


An das 10. abdominale Segment bzw. an dessen Reste schlieBen sich die paarigen Cerci 
an, die bei P. funebris zweigliedrig (Fig.189-191; C1, C2), bei D. febrilis dagegen nur ein- 
gliedrig sind (Fig.192-194, C). — Die insgesamt sehr kurze Legeróhre kann bei beiden 
Arten teleskopartig in das 7. abdominale Segment eingezogen werden. 


2. Mycetophiliformia 


Die Erfassung von Merkmalen im Bereich der weiblichen Terminalia innerhalb dieses 
artenreichen Taxon erfolgte an Vertretern aller hóheren Taxa der Mycetophiliformia 
(„Familien“ der konventionellen Klassifikation). Im folgenden werden Merkmale des 
Exoskeletts dieser Arten vergleichend dargestellt. 


Genitalsegmente 

Auf der Ventralseite des 8. und 9. Segments befindet sich bei allen untersuchten Arten 
das Gonocoxosternit VIII. Es ist aber — was Ausmaf) und Grad der Sklerotisierung 
betrifft — verschieden ausgebildet. 


Bei Campylomyza flavipes (Cecidomyiidae) ist das Gonocoxosternit VIII eine unge- 
teilte Skleritplatte, die lediglich im caudalen Bereich median etwas schwächer skleroti- 
siert ist (Fig.197, 198; Gx VIII). Im Gegensatz dazu ist bei allen anderen untersuchten 
Vertretern der Mycetophiliformia das Gonocoxosternit VIII mehr oder weniger deutlich 
paarig ausgebildet. 


Bei den Sciaridae (Sciara thomae) ist das Gonocoxosternit in zwei deutlich unterscheid- 
bare Teile gegliedert (Fig.199, 200). Während der craniale Teil medial nur ein Paar 
schmaler sklerotisierter Streifen aufweist, im übrigen aber membranös differenziert ist, 
besteht der caudale Teil aus zwei stark sklerotisierten Platten, die median über eine 
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Membran miteinander verbunden sind. Das Gonocoxosternit insgesamt ist stark verlän- 
gert und reicht — bei vollständig ausgestreckter Legeróhre — bis unter die Cerci. 


Ähnlich flexibel und weichhäutig sind die Terminalia von Macrocera maculata (Myceto- 
philidae). Bei dieser Art (Fig.210-212) ist der gesamte craniale Bereich des Gonocoxo- 
sternit membranós und nur sein caudaler Teil bildet paarige, sklerotisierte Platten aus. 
Im Gegensatz zu den Sciaridae ragt bei Macrocera das Gonocoxosternit aber nicht bis 
unter die Cerci. 


Bei den übrigen der untersuchten Mycetophilidae findet sich das Gonocoxosternit VIII 
als weniger stark differenziertes Sklerit. 


Durchgehend paarig ist es bei Bolitophila tenella (Bolitophilinae; Fig.209) und Cordyla 
brevicornis (Mycetophilinae; Fig.218). Symmerus annulatus (Ditomyiinae; Fig.206) 
zeichnet sich durch ein Gonocoxosternit aus, dessen paarige Platten cranial zu einem 
einheitlichen Rand miteinander verschmolzen sind. Besonders ausgedehnt ist die 
unpaare craniale Zone bei Leia winthemi (Sciophilinae; Fig.215), so daß die Paarigkeit 
des Gonocoxosternit nur noch caudal erkannt werden kann. — Ein cranialer unpaarer 
Bereich findet sich auch beim Gonocoxosternit VIII von Diadocidia ferruginosa (Dia- 
docidiidae; Fig.202). 


Die Terga der Genitalsegmente (T VIII, T IX) sind bei fast allen der untersuchten Arten 
ausgebildet, lediglich bei C. brevicornis (Fig.216, 217) folgen bereits auf das große Ter- 
gum des 8. Segments die Cerci; Tergum IX und auch Tergum X sind nicht vorhanden. 


Postgenitalsegmente 

Das auf die Genitalsegmente folgende Tergum des 10. Segments ist nicht bei allen Myce- 
tophilidae vorhanden. Es fehlt vollstandig bei M. maculata (Fig.210, 211) und — wie 
bereits erwähnt — bei einem Vertreter der Mycetophilinae, bei C. brevicornis (Fig.216, 
217). 


Als umfangreiches Sklerit ist das Tergum X nur bei C. flavipes (Fig.197) und D. ferrugi- 
nosa (Fig.201) ausgebildet. Eine spangenartig schmale Form hat es dagegen bei S. tho- 
mae (Fig.199), S. annulatus (Fig.204, 205), B. tenella (Fig.207, 208) und L. winthemi 
(Fig.213, 214). 


Die Cerci sind in der Regel zweigliedrig, eine Ausnahme hiervon bildet lediglich Diado- 
cidia (Fig.201-203, C), deren Cerci eingliedrig sind. 


Bei L. winthemi sind die Grundglieder der Cerci langgestreckt und dorso-cranial zu 
einer unpaaren Platte verschmolzen; das apikale Glied ist klein und rundlich geformt 
(Fig.213, 214; Cl, C2). Ein ebenfalls langgestrecktes Basalglied findet sich bei C. brevi- 
cornis, und auch hier ist das apikale Glied ausgesprochen klein ausgebildet (Fig.216, 
217). 


Im ventralen Bereich der Postgenitalsegmente befindet sich bei allen Mycetophiliformia 
ein weiteres Sklerit, die sogenannte Postgenitalplatte (Pgp). Bei den Arten, denen das 
Tergum des 10. Segments erhalten ist, zeichnet sich die Postgenitalplatte durch eine late- 
rale Verbindung mit diesem Tergum aus, so bei C. flavipes (Fig.197), S. thoinae 
(Fig.199), D. ferruginosa (Fig.201), S. annulatus (Fig.205), B. tenella (Fig.207) und L. 
winthemi (Fig.213). Die Postgenitalplatte sowohl von M. maculata (Fig.210, 212) als 
auch von C. brevicornis (Fig.216) liegt dagegen ohne direkten Anschluß an ein tergales 
Sklerit ventral von den Cerci. 


Ausmaf) und Form der Postgenitalplatte sind sehr unterschiedlich. Bei der Gallmücke 
C. flavipes bilden Tergum X und Postgenitalplatte einen einheitlich breiten Skleritring 
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(Fig.197, 198), der ventrale Teil dieses Ringes ragt dabei nicht unter die Cerci. Bei allen 
anderen Mycetophiliformia ist die Postgenitalplatte caudad verlängert und erreicht 
wenigstens die Ventralflache des basalen Cercus-Glieds. 


Die Postgenitalplatte von S. thomae (Fig.200b) ist nur lateral starker sklerotisiert, 
medial ist die Cuticula viel weichháutiger. Bei anderen Arten der Sciaridae kann dieser 
mediane Teil vóllig membranós sein (und daher leicht übersehen werden). Langgestreckt 
und einheitlicher sklerotisiert ist die Postgenitalplatte bei D. ferruginosa (Fig.202), L. 
winthemi (F1g.213, 215) und C. brevicornis (Fig.218). Aber auch eine eher halbkreisfór- 
mige Postgenitalplatte tritt innerhalb der Mycetophilidae auf, so bei S. annulatus 
(Fig.205) und B. tenella (Fig.207). 


Genitalkammer-Dach 


Bei den meisten Insekten besitzen die Weibchen eine taschenfórmige Einfaltung der 
Kórperwand hinter dem 8. Sternum; dieser Raum wird als Genitalkammer bezeichnet 
(Snodgrass 1935: 622). Die Öffnung, die diese Genitalkammer mit der Außenwelt ver- 
bindet, kann „Vulva“ oder „Gonotrema“ genannt werden (Snodgrass 1959; McAlpine 
1981: 38) und ist hinter dem 8. Segment gelegen. 


Auch im Grundmuster der Diptera ist das Gonotrema zwischen dem 8. und 9. abdomi- 
nalen Segment lokalisiert (Hennig 1973: 230; Matsuda 1976: 351), kann aber durch die 
Verlängerung des ventralen Skelettelements, des Gonocoxosternit VIII, weiter caudad 
verschoben sein. Der primáre Gonoporus liegt in der Genitalkammer und markiert die 
Einmündung des unpaaren Oviductus communis. Außerdem münden eine oder meh- 
rere Spermathecae und eine akzessorische Drüse in die Genitalkammer. Die Offnungen 
der beiden letztgenannten Elemente des weiblichen Genitalsystems liegen in der dorsa- 
len Wand der Genitalkammer, im sog. Genitalkammer-Dach (Hennig 1973: 230). In vie- 
len Fallen wird das Genitalkammer-Dach von Skleriten gestützt, die entweder als Reste 
des Sternum IX gedeutet (Hennig 1973: 230; McAlpine 1981: 44) oder mit Elementen 
des orthopteroiden Legeapparats homologisiert werden (Seather 1977). Allgemein 
akzeptiert ist lediglich, daß das Sternum IX bei den Dipteren in hohem Maße abgewan- 
delt und in die Genitalkammer einbezogen ist, aber auch weitgehend reduziert sein 
kann. Festzuhalten ist, daB das Dach der Genitalkammer háufig Kontaktzonen zum 
Tergum des 9. Segments aufweist. 


In der vorliegenden Bearbeitung gilt das Interesse hauptsáchlich der Mündung der 
Spermathecae im Dach der Genitalkammer. Zur Schaffung einer soliden Datenbasis 
sind viele Arten der Bibionomorpha auf dieses Merkmal hin untersucht worden; von 
diesen werden im folgenden Reprásentanten der Bibionidae und aller hóherer Tàxa der 
Mycetophiliformia dokumentiert und beschrieben. 


1. Bibioniformia 


Im Genitalkammer-Dach von Penthetria funebris (Pleciinae) fallt ein median liegendes, 
abgeflachtes Sklerit, die Genitalfurca (Fig.219, Gf), auf. Zwischen den beiden caudad 
gerichteten Gabelästen dieses Sklerits befinden sich zwei polsterartige Erhebungen 
(Fig.223), die die Mündungen der Spermathecae (Fig.219, MSpth) und der akzessori- 
schen Drüse (MaD) tragen. 


Die Gänge der drei Spermathecae (SpthD) verlaufen bis zum Dach der Genitalkammer 
getrennt und münden — ebenfalls getrennt voneinander — in einer kleinen taschenfór- 
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migen Einstiilpung, die als Bursa copulatrix (Bx) bezeichnet werden kann. Die Bursa 
copulatrix óffnet sich unpaar im Genitalkammer-Dach (Fig.223). 


Es ist an dieser Stelle zu bemerken, daf) sich das Vorhandensein einer Bursa copulatrix 
auf der männlichen Seite, nämlich im Bau der Spermatophore, widerspiegelt (Fig.70, 
Spe). Die sich während der Kopulation in der Genitalkammer befindende Spermato- 
phore paßt in ihrer Gesamtheit nicht in die viel kleinere Bursa copulatrix; nur der durch 
die kragenartig erweiterte Spermatophoren-Wand deutlich abgesetzte apikale Teil mit 
den drei winzigen Anhängen (Korrelation mit den drei Öffnungen der Spermathecae?) 
wird in die Bursa des Weibchens eingeführt. 


Zwischen den beiden polsterartigen Erhebungen des Genitalkammer-Dachs befindet 
sich die große unpaare Mündung der akzessorischen Drüse (Fig.223, MaD). 


Außer der Genitalfurca ist noch ein weiteres, sehr schmales Skleritpaar vorhanden 
(Fig.219; dorsale Spange, dSp), das medial vom Genitalkammer-Dach ausgehend late- 
rad bis zum ventralen Rand des Tergum IX (T IX) verläuft und mit diesem verbunden 
ist. 

Ähnlich gebaut ist das Genitalkammer-Dach von Dilophus febrilis (Bibioninae). Auch 
hier münden die drei Gänge der Spermathecae getrennt voneinander in eine Bursa 
copulatrix; die unpaare Öffnung der Bursa ist aber caudad verschoben, so daß sie als 
terminale Öffnung im Genitalkammer-Dach zu erkennen ist (Fig.224, Bx). 


Die akzessorische Drüse mündet unpaar ventral von der Bursa-Öffnung (Fig.224, 
MaD). — Andere Öffnungen als die der Bursa copulatrix und der akzessorischen Drüse 
sind im Genitalkammer-Dach der Bibionidae nicht vorhanden, der Oviductus commu- 
nis mündet immer medial in die Genitalkammer ein. 


2. Mycetophiliformia 


Das Genitalkammer-Dach der Sciaridae ist median vollkommen membranös, wird late- 
ral aber von spangenförmigen Skleriten abgestützt. Die Genitalfurca (Fig.220, 225; Gf) 
ist ein langgestrecktes Sklerit, das mit seinen beiden caudad gerichteten Ästen den 
medianen Teil des Genitalkammer-Dachs umfaßt; hier liegen die Mündungen der Sper- 
mathecae und der akzessorischen Drüse. Die Gänge der beiden Spermathecae (Fig.220, 
SpthD) verlaufen bis unter den unpaaren Teil der Genitalfurca voneinander getrennt, 
vereinigen sich dann aber zu einem unpaaren Gang, der caudal vom Furca-Sklerit in 
einem U-förmig gekrümmten Schlitz mündet (Fig.220, 225; MSpth). Caudal dieser 
Mündung liegt die ebenfalls unpaare Öffnung der akzessorischen Drüse (MaD). Lateral 
wird der Rand des Genitalkammer-Dachs von einem spangenförmigen Skleritpaar 
(dorsale Spangen, dSp) gebildet, das in gesamter Länge mit dem Tergum des 9. Seg- 
ments verbunden ist. 


Bei Campylomyza flavipes (Cecidomyiidae) ist das gesamte Dach der Genitalkammer 
weitgehend membranös; die Genitalfurca (Fig.221, Gf) ist klein, ihre lateralen Äste sind 
nur schwach ausgebildet. Wie bei den Sciaridae vereinigen sich die Gänge der beiden 
Spermathecae (SpthD) zu einem unpaaren Endabschnitt, der sich caudal vom Furca- 
Sklerit im Genitalkammer-Dach öffnet (MSpth). Caudal davon befindet sich auf einer 
rundlichen Erhebung die ebenfalls unpaare Mündung der akzessorischen Drüse (MaD). 


Diadocidia ferruginosa (Diadocidiidae) zeichnet sich durch ein Genitalkammer-Dach 
mit wohlausgebildeten Sklerit-Elementen aus. Die Genitalfurca (Fig.222, Gf) umfaßt 
einen aufgewölbten membranösen Bereich, in dem drei Öffnungen lokalisiert sind. Die 
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Gänge der beiden Spermathecae (SpthD) verlaufen getrennt und münden auch getrennt 
voneinander caudal vom Furca-Sklerit (MSpth). Um diese beiden kleinen Offnungen 
herum kann das Genitalkammer-Dach stark aufgewólbt sein, so daf) scheinbar eine 
Bursa-ähnliche Struktur vorliegt; die Öffnung dieses Wulstes ist aber so groß, daß die 
beiden Mündungen der Spermathecae im Dach der Genitalkammer sichtbar sind. 
Direkt hinter diesen Offnungen liegt die unpaare Mündung der akzessorischen Drüse 
(MaD). 


Ahnlich wie bei den Sciaridae sind die dorsalen Spangen (dSp) des Genitalkammer- 
Dachs langgestreckt und verbinden es mit dem Tergum des 9. Segments. 


Alle untersuchten Arten der Mycetophilidae besitzen ebenfalls zwei Spermathecae, 
deren getrennt verlaufende Gänge nebeneinander — ebenfalls voneinander getrennt — 
im Dach der Genitalkammer münden. Es ist weder ein unpaarer Endabschnitt der 
Gänge noch eine Bursa copulatrix ausgebildet. 


Die Lage der beiden Óffnungen im Genitalkammer-Dach ist sehr verschieden. Caudad 
bis zur Endstándigkeit verschoben sind sie bei einigen Ditomyiinae, so bei Australosym- 
merus nebulosus (Fig.227), A. aculeatus (Fig.228; hier liegen beide Óffnungen terminal 
an einem langen Fortsatz des Genitalkammer-Dachs) und Symmerus annulatus 
(Fig.229, 230), ferner bei den Sciophilinae Leia winthemi (Fig.235) und Boletina trivit- 
tata (Fig.238). 


Auch in der Größe der Mündungen der beiden Spermathecae sind deutliche Unter- 
schiede festzustellen. Auffallend weite Öffnungen der Spermathecae-Gänge finden sich 
bei S. annulatus (Fig.229, 230), Keroplatus testaceus (Keroplatinae; Fig.233, 234), L. 
winthemi (Fig.235), Cordyla brevicornis (Mycetophilinae; Fig.242, 243) und Anatella 
spec. (Mycetophilinae; Fig.244). 


Die Verschiedenheit der Lage der Spermathecae-Öffnungen bringt es mit sich, daß die 
unpaare Mündung der akzessorischen Drüse (MaD) ebenso unterschiedlich gelegen ist. 
Nur bei Formen mit median im Genitalkammer-Dach lokalisierten Spermathecae-Öff- 
nungen wie z.B. Bolitophila tenella (Bolitophilinae; Fig.231, 232) und C. brevicornis 
(Fig.242, 243), liegt sie caudal hinter diesen. Bildet das Dach der Genitalkammer aber 
einen Fortsatz aus, auf dem die Spermathecae münden, so liegt die Öffnung des Drü- 
sengangs unter, d. h. dorsal von diesem Fortsatz in der dorsalen Wand der Genitalkam- 
mer (z. B. bei S. annulatus, Fig.229; L. winthemi, Fig.235). Das Genitalkammer-Dach 
der Mycetophilidae ist großflächiger sklerotisiert als bei den Cecidomyiidae oder Sciari- 
dae. Im Extremfall besteht es aus einer einzigen Platte, so z. B. bei K. festaceus (Fig.233) 
und Phronia biarcuata (Mycetophilinae; Fig.239). 


Unabhängig von den Unterschieden in der Ausprägung des Genitalkammer-Dachs ist 
die Anzahl der Offnungen, die in ihm lokalisiert sind, konstant. Es sind stets drei (Sper- 
mathecae und akzessorische Drüse); der unpaare Oviductus communis óffnet sich in 
keinem Fall in der dorsalen Wand, sondern immer medial in das Lumen der Genital- 
kammer. 
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Ausgewählte Merkmale des Thorax und der Extremitäten 


Thorakalsklerite und Extremitatenbasis (Coxae) 


Der Bau des Thorax hinsichtlich der sklerotisierten Elemente seiner Seitenwand ist für 
viele Vertreter der Bibionomorpha gut bekannt; zu nennen sind hier die ausftihrlichen 
Arbeiten von Crampton (1925) und Shaw & Shaw (1951). 


Es hat sich dennoch als notwendig erwiesen, die Thorax-Seitenwand einiger weniger 
Arten der Mycetophiliformia darzustellen, um auf bislang kaum beachtete Merkmals- 
ausprágungen aufmerksam zu machen und um diese zu dokumentieren. Berücksichtigt 
werden Vertreter der allgemein als ursprünglich angesehenen Taxa Sciaridae (Fig.246, 
251), Diadocidiidae (Fig.247) und Ditomyiinae (Mycetophilidae; Fig.248, 249). Zur ver- 
gleichenden Darstellung der Coxen wird noch eine Art der Cecidomyiidae, Campylo- 
myza flavipes (Fig.250), herangezogen. 


Thorax 

Postpronotum (Ppn) und Episternum I (EsI) sind als Elemente des Prothorax immer 
vorhanden, dagegen ist das Antepronotum nur bei den Sciaridae ausgebildet (Fig.246, 
Apn). 


Die Seitenwand des máchtig entwickelten Mesothorax setzt sich aus mehreren Sklerit- 
platten zusammen. Das Episternum ist in allen Fallen durch eine Naht in Anepisternum 
(Aes) und Katepisternum (Kes) geteilt. Das Epimeron (Epm; in den Fig.246-249 grau 
getónt hervorgehoben) erreicht bei den meisten Mycetophiliformia zwischen Katepister- 
num und Laterotergit (Lat) die Basis des Thorax. Dies gilt auch für die Sciaridae 
(Fig.246) (bei denen es konstant eine rechtwinkelige Form aufweist), Diadocidiidae 
(Fig.247) und für Australosymmerus (Ditomyiinae; Fig.248). Dagegen ist das Epimeron 
bei den übrigen Arten der Ditomyiinae, so auch bei Ditomyia fasciata (Fig.249), anders 
ausgeprágt: dieses Sklerit ist hier klein, annáhernd dreieckig geformt und wird basal 
völlig von Katepisternum und Laterotergit umfaßt. 


Auf das Laterotergit folgt ein weiteres Sklerit, das große Mediotergit (Met); zwischen 
diesem und dem mehr oder weniger stark aufgewólbten Scutum (Sc) ist ein Scutellum 
(Scu) ausgebildet. 


An das Postnotum (Latero- und Mediotergit) schließt sich ein Sklerit des thorakalen 
Endoskeletts, das Postphragma (Pph), an. Bei den Sciaridae (Fig.246) und Diadocidi- 
idae (Fig.247) ragt das Postphragma weit bis in das 1. abdominale Segment, bei den 
Cecidomyiidae (Fig.250) ist es ebenfalls máchtig entwickelt. Die Ditomyiinae aber und 
alle übrigen Mycetophilidae zeichnen sich durch ein stark verkürztes Postphragma aus; 
bei ihnen ragt es lediglich bis unter das Metanotum (Mtn), niemals aber bis in das 1. 
Segment des Abdomen. 


Coxae 

Die Coxen aller drei thorakalen Beinpaare (Cx I—III) sind bei den meisten Mycetophili- 
formia im Verháltnis zur Hóhe des Thorax extrem langgestreckt. Dies gilt für die Dia- 
docidiidae (Fig.247), die Ditomyiinae (Fig.248, 249) und alle übrigen Mycetophilidae. 
Aber auch bei den Sciaridae findet sich diese Merkmalsausprágung (Fig.246). Lediglich 
die Cecidomyiidae besitzen kurze Coxen. Interessant ist ein Vergleich der relativen 
Coxen-Länge bei sehr kleinen, annähernd gleichgroßen Arten der Gallmücken und 
Sciaridae. Selbst winzige Vertreter der Sciaridae — wie z. B. Caenosciara alnicola 
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(Fig.251) — weisen erheblich längere Coxen auf als Cecidomyiidae ähnlich geringer 
Größe (z. B. Campylomyza flavipes, Fig.250). 


Tibialorgan 


Die Tibia des vorderen, prothorakalen Beinpaares trágt apikal eine besondere Differen- 
zierung, das sog. Tibialorgan (Fig.252). Seine Verbreitung innerhalb der Mycetophili- 
formia ist schon lànger bekannt, es spielt besonders in der Taxonomie der Sciaridae eine 
wesentliche Rolle (Tuomikoski 1960). Aber über diesen Bereich hinausgehende Infor- 
mationen wie etwa zu Histologie oder Funktion standen bislang nicht zur Verfügung. 


Differenzierungen der Cuticula 

Die Lage des Tibialorgans ist bei allen untersuchten Arten identisch; es liegt subapikal 
auf der Medialseite der Tibia (Fig.252) und ist in beiden Geschlechtern vorhanden. Die 
Auspragung des Tibialorgans weist innerhalb der Mycetophiliformia deutliche Unter- 
schiede auf: 


Bei den Sciaridae ist das Tibialorgan durch einen grubig eingesenkten Bezirk der Cuti- 
cula gekennzeichnet; diese Einsenkung kann eher flach (Sciara thomae, Fig.253) oder 
tiefer (Lycoriella mali, Fig.254) ausgebildet sein. Die Borsten, die in dieser Grube ste- 
hen, unterscheiden sich in Anordnung, Lange und Dicke von der übrigen Beborstung 
der Tibia. So fallt das Tibialorgan von S. thomae durch eine Ansammlung besonders 
dicht stehender Borsten, das von L. mali dagegen durch wenige sehr kráftige Borsten 
auf; bei dieser Art ist auch eine annáhernd reihige Anordnung der Borsten zu erkennen. 


Eine andere Form des Tibialorgans ist innerhalb der Sciaridae weit verbreitet; hier sind 
die Borsten der Grube dicht aneinanderstehend zu einer kammartigen Reihe angeordnet 
(Bradysia paupera, Fig.255). Der Borstenkamm befindet sich apikal am Grubenrand, 
die unbehaarte Cuticula der Grube selbst ist von zahlreichen Poren (Po) durchbrochen. 


Auch bei den Diadocidiidae findet sich ein Tibialorgan (Diadocidia ferruginosa, 
Fig.256). In einer deutlich von der übrigen Oberflache abgesetzten Grube stehen Bor- 
sten verschiedener Lange, zwischen denen sich noch feine, kurze Harchen befinden. 
Dies ist auch die bei den Mycetophilidae am häufigsten auftretende Form des Tibialor- 
gans. Sie findet sich bei den meisten Arten der Mycetophilinae (z. B. Mycetophila fun- 
gorum, Fig.267) und bei denen der konventionell als Sciophilinae zusammengefaßten 
Taxa (z.B. Mycomyia bicolor, Fig.266). Abweichungen von dieser Ausbildung des 
Tibialorgans lassen sich haufig auf eine andere Anordnung der Borsten, seltener auf 
eine schwächere Ausprägung der Tibialgrube zurückführen. Manchmal fehlt das Tibial- 
organ ganz. 


So ist bei manchen Vertretern der Ditomyiinae nur ein einzelner Borstenkamm vorhan- 
den (Australosymmerus, Symmerus annulatus, Fig.257), anderen Ditomyiinae, z. B. 
Ditomyia fasciata, fehlt das Tibialorgan vóllig. Die Bolitophilinae zeichnen sich durch 
einen abgesetzten Bezirk der Cuticula aus, der nicht nennenswert vertieft ist (Bolito- 
phila glabrata, Fig.258). Die Borsten dieses Bereichs sind apikal auf einen auffallenden 
Borstenkamm ausgerichtet. Auch bei anderen Arten, denen eine deutlich ausgebildete 
Grube des Tibialorgans fehlt, befindet sich immer über einem apikalen Borstenkamm 
ein von der übrigen Oberfläche abgesetztes Feld (Fig.265, 268). Besonders auffällig ist 
dieses Feld bei Macrocera (Keroplatinae), da es groß, langgestreckt und völlig kahl ist 
(Fig.265). Andere Vertreter der Keroplatinae besitzen dagegen ein deutlich grubiges 
Tibialorgan, in dem alle Borsten gleichlang und bürstenartig dicht nebeneinander ange- 
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ordnet sind (Neoplatyura flava, Fig.261) oder die Borsten aber zu kammartigen Grup- 
pen zusammengefaßt sind (Platura marginata, Fig.262; P. harrisi, Fig.263, 264). Vielen 
Keroplatinae aber fehlt ein Tibialorgan. 


Die Arten der Gattung Sciophila (Sciophilidae) weisen als Besonderheit ein Tibialorgan 
mit sehr regelmäßigen Strukturen auf; die Borsten, die in der Tibialgrube stehen, sind 
einheitlich in zwei oder drei regelmäßigen Kammreihen angeordnet (Fig.259-260). 


Histologie 

Bereits mit einer einfachen Stückfärbung (vgl. Material und Methode) läßt sich nach- 
weisen, daß das Gewebe unter der Cuticula des Tibialorgans besonders differenziert ist. 
Aufschluß über die Art dieser Differenzierung kann aber erst die Auswertung von 
Schnittserien bringen. Sagittalschnitte im Bereich des Tibialorgans zeigen deutlich die 
grubige Einsenkung der Cuticula (Tibialgrube; Fig.269, Tbgr), in der die Anschnitte 
der Borsten und Haare zu erkennen sind (Fig.270; Bo, Ha). Der Rand der Borstenbe- 
cher ist ungleichmäßig erhöht; der dem basalen Teil der Extremität zugewandte Bereich 
ist sehr viel höher als der gegenüberliegende (Fig.271, Bob). Dies hat zur Folge, daß die 
Borsten basal nicht gleichmäßig stark abgebogen werden können. 


Die Cuticula der Tibialgrube ist viel dünner als die der übrigen Tibia (Fig.269, Cu). Die 
Epidermis, die außerhalb des Tibialorgans der Cuticula dicht anliegt (Fig.270, Epi), 
verdickt sich in dessen Bereich auffallend stark, die Epidermiszellen sind hier als hohe 
Palisaden-Drüsenzellen differenziert (Fig.271, Pz). Dieser Bereich der Epidermis wird 
nach Weidner (1982: 53) als Drüsenplatte (Fig.269, 270; Dpl) bezeichnet. Zwischen 
Cuticula und Drüsenplatte befindet sich ein Spaltraum, in den die Zellen ihr Sekret 
sezernieren (apokriner Typ; Fig.271, Sk). Die dünne Cuticula wird an manchen Stellen 
von Poren durchbrochen (Po). l 


Diese Merkmalskombination — dünne Cuticula, Drüsenplatte und Spaltraum — findet 
sich bei allen untersuchten Arten der Sciaridae, Diadocidiidae und Mycetophilidae, die 
ein Tibialorgan besitzen, in beiden Geschlechtern. Für die Cecidomyiidae ist niemals 
ein Tibialorgan beschrieben worden. 


REKONSTRUKTION DER STAMMESGESCHICHTE 


Die nachfolgende Diskussion befaßt sich mit der Rekonstruktion der Stammesge- 
schichte der Bibionomorpha und ist in zwei Hauptteile gegliedert. Zuerst wird das 
Grundmuster der Bibionomorpha für die im deskriptiven Teil erläuterten Merkmals- 
komplexe rekonstruiert. Flankierend dazu werden weitere, in der Literatur bereits 
bekannte Merkmale in die Analyse einbezogen werden. Auf der Kenntnis des Grund- 
musters baut dann im zweiten Teil die Merkmalsbewertung für die Erstellung eines Ver- 
wandtschaftsdiagramms der Bibionomorpha auf. 
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Abb.272-273: Rekonstruktion des Grundmusters der Bibionomorpha, mànnliche Terminalia: (272) 
Terminalkomplex, von lateral; (273) Terminalkomplex, von ventral. 


Grundmuster-Merkmale der Bibionomorpha 


Mannliche Terminalia 


Die Diskussion der männlichen Terminalia befaßt sich mit der Ausprägung des 8. abdo- 
minalen Segments und der nachfolgenden Genitalsegmente im Grundmuster der Bibio- 
nomorpha. Da die Genitalsegmente eine funktionelle Einheit bilden, werden sie für die 
Merkmalsbewertung auch in ihrer Gesamtheit als mánnliches Genitale diskutiert. Die 
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Muskulatur wird nicht gesondert behandelt, sondern immer im Zusammenhang mit 
den zugehórigen Elementen des Exoskeletts betrachtet. 


1. Segment VIII 


Tergum und Sternum 

Bei den meisten Vertretern der Bibionomorpha sind Tergum und Sternum des 8. Seg- 
ments durch eine Pleuralmembran miteinander verbunden. Diese Merkmalsausprágung 
ist als Symplesiomorphie anzusehen, die aus dem Grundmuster der Diptera in das der 
Bibionomorpha übernommen worden ist. Abánderungen sind erst innerhalb der Bibio- 
nomorpha entstanden, z. B. die Bildung eines Skleritrings bei Ditomyia oder die cau- 
dale Verlangerung des Sternum bei allen Mycetophilinae. Sie kónnten für die Rekon- 
struktion der verwandtschaftlichen Beziehungen auf niedrigerem taxonomischem 
Niveau von Bedeutung sein. 


Stigmen des 8. Segments 

Während bei den Weibchen vieler Dipteren das 8. Stigmenpaar in seiner ursprünglichen 
Lage in der Pleuralmembran vorhanden ist, soll den Männchen dieses Paar fehlen 
(Hennig 1973: 220; McAlpine 1981: 37). Die vollständige Reduktion des 8. abdominalen 
Stigmenpaares ist nach Hennig (1973: 4) ein abgeleitetes Grundmuster-Merkmal der 
Diptera. Entgegen dieser Annahme besitzen die Mánnchen von Bibio und Dilophus 
(Bibionidae) acht abdominale Stigmen. Das letzte Paar liegt allerdings nicht in der 
Pleuralmembran des 8. Segments, sondern ist dorsad und caudad bis an den cranialen 
Rand des Tergum IX verschoben. Es stellt sich die Frage, ob diese Stigmen ein Neuer- 
werb innerhalb der Bibionidae sind oder ob die Annahme nicht zutrifft, daß bereits die 
letzte Stammart der Diptera im mànnlichen Geschlecht das 8. Stigmenpaar vollstandig 
reduziert hatte. 


Für eine Neubildung sprechen die ungewóhnliche Lage des Stigmenpaares und die von 
den übrigen Stigmen vóllig abweichende cuticulare Differenzierung (Lage auf einer 
Ausstülpung der Cuticula, dichte Behaarung). Die Tatsache, daß Bibio und Dilophus 
sich durch eine Reihe abgeleiteter Merkmale auszeichnen und in vielerlei Hinsicht 
„fortgeschrittener“ erscheinen als die übrigen Bibioniformia, sollte nicht als Argument 
zugunsten der sekundären Ausbildung des Stigmenpaares herangezogen werden, denn 
auch stark abgeleitete Formen besitzen in aller Regel noch Symplesiomorphien. Eine 
Argumentationshilfe bieten dagegen die Weibchen der betreffenden Genera; auch sie 
besitzen ein 8. Stigmenpaar in gleicher Ausprágung und Lage wie die Mànnchen; das 
letzte Stigmenpaar ist bislang übersehen worden, weil es nur bei vóllig ausgestrecktem 
Abdomen von außen zu erkennen ist. Da bei weiblichen Dipteren das Vorhandensein 
von acht Stigmenpaaren keine Seltenheit ist (Crampton 1942), würde man in diesem 
Fall eher an eine Verschiebung der primären Stigmen als an eine Neubildung zu denken 
haben. Bei Männchen und Weibchen geht der zuführende Tracheenast des 8. Stigmen- 
paares — wie bei den übrigen Stigmen auch — von den lateralen Längsstämmen des 
Systems aus. Die Verlagerung auf die Dorsalseite kónnte mit der bei der Kopulation 
auftretenden Drehung des Terminalkomplexes um 90? zusammenhängen. Die andersar- 
tige, viel dichtere Behaarung um die Stigmenóffnung läßt sich einfach mit der Verlage- 
rung von der Pleuralmembran in die Conjunctiva erklären: bei allen abdominalen Seg- 
menten weicht die Pleuralmembran in Dichte und Verteilung der Haare von der Con- 
junctiva ab. 
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Ein Blick auf andere Gruppen der Diptera zeigt, daß entgegen der Annahme Hennigs 
acht abdominale Stigmenpaare auch bei den Mánnchen anderer Taxa durchaus nicht 
selten sind. So bildet Reichardt (1929) in einer Arbeit über die mánnlichen Kopulations- 
organe der Asilidae das Abdomen von Machimus atricapillus ab; dort sind eindeutig 
acht Paar abdominaler Stigmen eingezeichnet, und auch im Text wird dieser Umstand 
ausdrücklich erwähnt. Nach Reichardt besitzen die Männchen von Asilus ebenfalls das 
8. Stigmenpaar, während die von Laphria es reduziert hätten. 


Darüberhinaus erwähnt Cook (1981: 335), daß die Imagines der Chaoboridae (Culico- 
morpha) an den abdominalen Segmenten I—VIII Stigmen besitzen, wobei in dieser 
Angabe nicht zwischen den Geschlechtern differenziert wird. 


Auch für Teilgruppen der Scatopsidae (Psectrosciarinae, Aspistinae) sind im männli- 
chen Geschlecht acht abdominale Stigmenpaare beschrieben (Cook 1963). Da dieses 
Stigmenpaar — wie bei den Bibionidae — aber nicht in der Pleuralmembran zwischen 
Tergum und Sternum VIII lokalisiert ist, sondern an den Rand des Tergum IX verscho- 
ben ist, scheint Cook es als Neuentstehung innerhalb der Scatopsidae zu betrachten 
und bezeichnet es als „auxiliary spiracle* (1981: 313). 


In der weiteren Außengruppe gehört die Ausstattung mit acht abdominalen Stigmen- 
paaren in beiden Geschlechtern sowohl zum Grundmuster der Mecoptera (Mickoleit 
1975; Willmann 1981) als auch der Siphonaptera (Hopkins & Rothschild 1953: 15, 
Abb.3). 


Aufgrund dieser Merkmalsverteilung ergibt sich folgendes Bild: 

Die letzte Stammart der Diptera wies auch im männlichen Geschlecht noch acht abdo- 
minale Stigmenpaare auf, der Verlust des 8. Paares ist keine Autapomorphie des Taxon. 
Dieses Stigmenpaar wurde aber innerhalb der Diptera Veránderungen unterworfen; es 
ist vielfach unabhängig vollständig reduziert, manchmal — ebenfalls konvergent — 
dorsad verlagert worden. In seltenen Fallen (Asilidae, Chaoboridae) ist es als Symple- 
siomorphie an ursprünglicher Stelle erhalten geblieben. 


Die Hypothese Hennigs, daß die Reduktion des letzten Stigmenpaares bereits zum 
Grundmuster der Diptera gehört, läßt sich auf eine Angabe von Crampton (1942) 
zurückführen, nach der sieben Paar Stigmen die typische Ausstattung der Mánnchen 
ist. Hier liegt ein Beispiel dafür vor, daf) die weite Verbreitung einer damit für das 
betreffende Taxon typischen Merkmalsausprägung nicht zwangsläufig ein Indiz für 
ihren plesiomorphen Charakter ist. 


Für das Grundmuster der Bibionomorpha resultiert als Konsequenz, daß sowohl für die 
Weibchen als auch die Männchen acht abdominale Stigmen angenommen werden müs- 
sen. Uber die Ausprägung des letzten Stigmenpaares im Grundmuster läßt sich aber 
keine eindeutige Aussage treffen, da zwei verschiedene Móglichkeiten alternativ denk- 
bar sind. Die erste beinhaltet, daf) die letzte Stammart der Bibionomorpha das 8. abdo- 
minale Stigmenpaar in seiner ursprünglichen Lage besessen hat, die Verlagerung der 
Stigmen erfolgte erst innerhalb der Bibionidae. Diese Annahme ist nicht zu belegen, da 
bislang kein Vertreter der Bibionomorpha mit der plesiomorphen Merkmalsausprágung 
(Stigmen in der Pleuralmembran) bekannt geworden ist. Andererseits ist denkbar, daß 
die Verlagerung des Stigmenpaares dorsad und caudad bereits zum Grundmuster der 
Bibionomorpha gehört; innerhalb des Taxon müßte dieses verlagerte Paar dann mehr- 
fach unabhängig reduziert worden sein; rezent nur noch bei Bibio und Dilophus vor- 
handen. Eine Abschátzung der Wahrscheinlichkeit führt zur Annahme der ersten Alter- 
native. 
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2. Männliches Genitale 


Tergum und Sternum IX 

Bei allen untersuchten Vertretern der Bibioniformia und Mycetophiliformia ist das Ter- 
gum IX caudad verschoben und bedeckt mindestens die Basis der Gonopoden; es ist 
also (im Wortsinne) als Epandrium ausgebildet. Dagegen finden sich hinsichtlich Aus- 
prägung und Lage des Sternum IX innerhalb der Bibionomorpha einige Unterschiede. 
Für die Bibioniformia läßt sich sagen, daß das Sternum des 9. Segments als distinktes 
Element nur noch bei Cramptonomyia spenceri (Alexander, 1931) als schmales Sklerit 
vorhanden ist; diese Spange ist mit dem Epandrium verschmolzen, liegt aber vor der 
Basis der Gonopoden (Wood 1981: 214). Innerhalb der Mycetophiliformia ist das Ster- 
num des 9. Segments als eindeutig erkennbares, distinktes Sklerit bei den Ditomyiinae 
(Mycetophilidae) vorhanden (Symmerus annulatus, Australosymmerus fuscinervis und 
A. nebulosus, nach Munroe (1974) trifft dies auch noch auf weitere Arten beider 
Genera zu). Wie das Tergum ist es caudad verschoben und liegt ventral der Basis der 
Gonocoxite. — 


Während aus der Merkmalsverteilung zwanglos geschlossen werden kann, daß im 
Grundmuster der Bibionomorpha (Abb.272-273) das Tergum IX caudad verschoben 
und damit als Epandrium ausgebildet ist, gilt dies nicht für die Ausprägung des dazuge- 
hörigen Sternum. Der Außengruppen-Vergleich zeigt, daß bei etlichen nematoceren 
Diptera das Sternum IX — wenn überhaupt noch vorhanden — mit dem Tergum zu 
einem Skleritring verschmolzen ist, der vor der Basis der Gonopoden liegt. Dies gilt für 
Trichocera (Trichoceridae, Neumann 1958), Chironomus (Chironomidae, Abul-Nasr 
1950), Culicidae (Ewards 1920), Simuliidae (Hennig 1973: 209; Peterson 1981: 356), 
Tanyderidae (Alexander 1981: 150) und Pericoma (Psychodidae, Just 1973; ,,Basal- 
platte“ und ,,Basalring“). Auch zum Grundmuster der Brachycera gehört ein distinktes 
Sternum IX. Es ist bei vielen orthorraphen Brachycera (,,niedere“ Brachycera) zu fin- 
den, so z. B. bei Rhagio (Hennig 1976; Karl 1959; Nagatomi 1984) und anderen Vertre- 
tern der Rhagionidae, bei Dioctria (Asilidae, Lyneborg 1968) und Empis (Empididae, 
Ulrich 1972). Hennig (1973: 209) hebt besonders hervor, daß bei den orthorraphen Bra- 
chycera das Sternum des 9. Segments immer caudad verschoben ist. 


In der weiteren Außengruppe liegen im Grundmuster der Mecoptera Tergum und Ster- 
num IX vor der Genitalkapsel, darüberhinaus sind beide zu einem Ring verschmolzen 
(Willmann 1981a,b). Die Siphonaptera können zu diesem Vergleich nicht herangezogen 
werden, da sie durch die Einbindung der Sklerite des 8. Segments bereits im Grundmu- 
ster stark abgeleitet sind (Cheetham 1988). 


Das Vorkommen der Ringbildung von Tergum und Sternum IX in den verschiedenen 
GroBgruppen der Diptera legt den Schluß nahe, daß ein solcher Skleritring, vor der 
Basis der Gonopoden gelegen, bereits ein Grundmuster-Merkmal der Diptera ist. 
Besonders gestützt wird diese Hypothese dadurch, daß in der weiteren AuBengruppe die 
Ringbildung im Segment IX ein Grundmuster-Merkmal der Mecoptera (Willmann 
198la) und vermutlich auch der Amphiesmenoptera darstellt: Trichoptera (Malicky 
1973: 52) und Lepidoptera (Matsuda 1976: 414). 


Diese Argumentation führt zu der Annahme, daß die Lage des Sternum IX vor den 
Gonocoxiten und seine Verschmelzung mit dem Tergum aus dem Grundmuster der Di- 
ptera in das der Bibionomorpha übernommen worden ist, wo diese Merkmalsausprä- 
gung durch Cramptonomyia noch bei den Bibioniformia repräsentiert ist. Die Merk- 
malsverteilung bei Cramptonomyia belegt, daß Verlagerung und Vergrößerung von Ter- 
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gum und Sternum IX nicht zwangsläufig synchron verlaufen, und zeigt auch, daß die 
Ringbildung beider Sklerite während dieses Prozesses beibehalten wird. 


Innerhalb der Bibionomorpha ist das Sternum IX dann entweder caudad verlagert oder 
reduziert worden. Cramptonomyia spenceri reprásentiert damit hinsichtlich der Aus- 
prägung von lergum und Sternum des 9. Segments den Grundmuster-Vertreter der 
Bibionomorpha. 


Bei der Mehrzahl der Bibionomorpha ist das Sternum des 9. Segments distinkt nicht 
mehr vorhanden. Seine Verlagerung caudad ist die Voraussetzung dafür gewesen, daß 
es in den eigentlichen Genitalbereich integriert werden konnte. Seine Rolle bei der Bil- 
dung der sklerotisierten Ventralfläche des Segments wird daher im nächsten Abschnitt 
diskutiert. 


Gonocoxite und Genitalkammer 

Bei allen untersuchten Vertretern der Bibioniformia und Mycetophiliformia sind die 
Basalglieder der Gonopoden miteinander verbunden. Allen gemeinsam ist der Zusam- 
menhang über eine dorsale Brücke, an die sich caudad der Penis anschließt. Diese 
Merkmalskonfiguration ist bei allen Diptera mit ausgebildeten Gonocoxiten vorhan- 
den. Darüberhinaus ist eine solche dorsale Verbindung auch in der Außengruppe zu fin- 
den; bei den Mecoptera wird sie als „Genitaljugum“ bezeichnet (Willmann 1981a, b), 
bei den Siphonaptera als ,,pons parameralis^ (Günther 1961). Diese Merkmalsvertei- 
lung läßt den Schluß zu, daß die dorsale Brücke bereits zum Grundmuster der Diptera 
gehórt und innerhalb des Taxon eine Symplesiomorphie darstellt. 


Auf der Ventralseite ist die Verbindung der Gonocoxite sehr vielgestaltig ausgeprägt, 
Das Spektrum reicht von Formen, bei denen die Coxite durch einen membranósen 
Bereich weit voneinander getrennt sind (Pergratospes holoptica, Bibioniformia; Krivo- 
sheina & Mamayev 1970), bis hin zu solchen, bei denen ein einheitlich sklerotisierter 
Genitalsegment-Boden ausgebildet ist, der kontinuierlich in die Wand der Gonocoxite 
übergeht; dies ist die bei den Bibionomorpha am haufigsten vorkommende Merkmals- 
ausprägung. Beide Extreme sind über eine Reihe morphologischer Zwischenstufen — 
nicht Zwischenstufen im phylogenetischen Sinne! — miteinander verbunden, die im fol- 
genden genauer betrachtet werden. 


Im Gegensatz zur oben erwähnten P holoptica bilden die Gonocoxite von Cramptono- 
myia spenceri — eine weitere Art der Pachyneuroidea — eine schmale ventrale Brücke 
aus; sie berühren sich in der Medianen für eine kurze Strecke, divergieren dann aber 
caudad und sind nicht mehr miteinander verbunden (Wood 1981: 215). Sowohl bei 
Hesperinidae (Hardy 1945, 1960) als auch bei den Bibionidae ist die ventrale Begren- 
zung des Genitalsegments — der Raum zwischen den Gonocoxiten — durchgehend 
sklerotisiert, lediglich median am caudalen Rand befindet sich eine membranóse Zone, 
die bei Dilophus und Bibio als äußerst schmaler, membranóser Streifen ausgebildet sein 
kann. 


Diese Schwächezonen in der Cuticula signalisieren nicht unbedingt die ursprüngliche 
Grenze zwischen den Gonocoxiten; vielmehr ist auch denkbar, daß sie sekundär — ein- 
hergehend mit dem Erwerb größerer Flexibilität — entstanden sind. Die Muskulatur 
der Ventralflache des Genitalsegments bei Dilophus und Bibio deutet auf diese Alterna- 
tive hin (vgl. weiter unten, ,,Muskulatur*). 


Innerhalb der Mycetophiliformia sind die Vertreter von Australosymmerus (Ditomyii- 
nae) von besonderer Bedeutung, da sich bei ihnen die Integration des Sternum IX in 
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die Ventralfläche verfolgen läßt. Entsprechend vielfältig ist die Ausprägung der Ventral- 
seite innerhalb dieses Taxon (die folgenden Angaben beziehen sich auf Abbildungen aus 
der Monographie von Munroe 1974). 


Neben Arten, bei denen das Sternum des 9. Segments als deutlich abgegrenztes Sklerit 
die Basis der Gonocoxite bedeckt (z. B. A. nitidus (Tonnoir, 1927), A. tillyardi (Tonnoir, 
1927)), gibt es solche, bei denen das Sklerit in die Ventralfläche einbezogen ist (Synskle- 
rit-Bildung), aber durch eine Naht oder einen membranösen Streifen deutlich abgesetzt 
ist (z. B. A. fuscinervis, A. rieki (Colless, 1970), A. stigmaticus (Philippi, 1865)). In die- 
sen Fällen ist das Sternum häufig sehr klein, so daß es lediglich die Medianfläche des 
cranialen Bereichs bildet; an das Sklerit schließt sich dann eine membranöse Zone an, 
die die Gonocoxite miteinander verbindet. Arten, bei denen das Sternum IX nicht mehr 
eindeutig abgegrenzt werden kann, sind z.B. A. anthostylus Colless, 1970. 


Ähnliche Verhältnisse — wenn auch nicht ganz so vielfältig — finden sich bei Vertretern 
von Symmerus. So ist bei S. annulatus das sehr große Sternum IX vollständig in die 
ventrale Begrenzung des Genitalsegments integriert. 


Durch den Außengruppen-Vergleich wird deutlich, daß die Gonocoxite ventral oft mit- 
einander verbunden sind und daß die Ausprägung dieser Ventralfläche bei den übrigen 
Dipteren ebenso vielfältig ist wie innerhalb der Bibionomorpha. 


Die Unterschiede in der Ausprägung des Bodens des Genitalsegments innerhalb der 
Diptera kommen dadurch zustande, daß in verschiedenen Taxa unabhängig voneinan- 
der eine durchgehend sklerotisierte Ventralfläche evolviert wurde, wobei dies aber auf 
verschiedenen Wegen geschehen ist. Ein wesentlicher Unterschied betrifft das Sternum 
IX. Es kann an der Bildung des Bodens beteiligt sein — wie am Beispiel von Symmerus 
und Australosymmerus belegt ist —, spielt aber häufig bei diesem Prozeß keinerlei 
Rolle; dies trifft z. B. auf die Simuliidae (Culicomorpha) zu, bei denen sich die Gonoco- 
xite in der Medianen berühren und so — ohne miteinander zu verschmelzen — die Ven- 
tralfläche bilden (Peterson 1981: 357). Bei diesen Formen ist das Sternum IX weitge- 
hend oder vollständig reduziert, Reste liegen als schmale, mit dem Tergum IX ver- 
schmolzene Spange vor der Basis der Gonocoxite. Innerhalb der Bibionomorpha 
kommt diese Merkmalskombination bei Cramptonomyia spenceri (Bibioniformia) vor. 


Dem Grundmuster der Diptera dürften daher Formen nahestehen, bei denen die Ven- 
tralfläche weitgehend membranös ist, die Gonocoxite medial nicht ausgedehnt sind und 
bei denen gleichzeitig der Skleritring des 9. Segments vor der Basis der Gonopoden 
liegt; die beiden Elemente des Ringes, Tergum und Sternum, sind nicht caudad verlän- 
gert. Rezent ist eine solche Merkmalsausprägung zT. noch bei den Trichoceridae zu fin- 
den. Demgegenüber sind alle Vertreter der Bibionomorpha hinsichtlich des Tergum IX 
in diesem Merkmalskomplex abgeleitet. Eine durchgehend sklerotisierte Ventralfläche, 
die lateral kontinuierlich in die Gonocoxite übergeht, ist aber mehrfach innerhalb des 
Taxon entstanden und gehört nicht — wie die Verhältnisse bei Cramptonomyia (Bibio- 
niformia) und Ditomyiinae (Mycetophiliformia) zeigen — zum Grundmuster der Bibio- 
nomorpha. 


Die Bezeichnung „Sternum IX“ für den gesamten ventralen Bereich des männlichen 
Genitale, wie sie z. B. von Abul-Nasr (1950), Matsuda (1976: 347) und in vielen taxono- 
mischen Arbeiten verwendet wird, ist unglücklich gewählt. Es handelt sich hierbei nie- 
mals um das primäre Sternum allein, sondern dieses ist in wechselndem Umfang (oder 
überhaupt nicht) mit Anteilen der Gonocoxite verwachsen. Damit liegt eine neue, kom- 
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plexere Struktur (Synsklerit) vor; diesem Umstand sollte terminologisch Rechnung 
getragen werden. 


Zu diskutieren bleibt die Frage nach den funktionellen Griinden fiir die mehrfache Bil- 
dung eines festen Genitalsegment-Bodens innerhalb der Diptera. Neben einer allgemei- 
nen Stabilisierung und Verfestigung des gesamten Terminalkomplexes ist dabei auch an 
die Funktion der Ventralseite als Ansatzstelle für die Muskulatur der Gonostyli zu den- 
ken; der Adduktor, der die Styli (mit denen wáhrend der Kopulation der weibliche Part- 
ner ergriffen und festgehalten wird) medial einschlágt, entspringt immer auf der Ven- 
tralseite des Segments. Durch eine Versteifung des gesamten Bodens wird die Ansatzfla- 
che des Muskelpaares erheblich vergrößert. So ist der Gonostylus-Adduktor bei 7richo- 
cera in seinem Ursprung auf die sklerotisierte Wandung der schmalen Gonocoxite 
beschränkt (Neumann 1958), während das Muskelpaar bei Formen mit durchgehend 
sklerotisierter Ventralfläche diese im Bereich ihres Ursprunges großflächig bedeckt; bei 
den meisten Bibionomorpha stoßen beide Muskelzüge sogar in der Medianen der Ven- 
tralseite, die sie fácherfórmig bedecken, zusammen. 


Muskulatur, die sich in ihrer Lage (Ursprung und Ansatz) nur auf die Ventralseite 
beschränkt, ist innerhalb der Bibionomorpha ausgesprochen selten. Sie kommt bei 
Australosymmerus (Mycetophilidae, Ditomyiinae) und innerhalb der Bibioniformia bei 
Bibio und Dilophus (Bibionidae) vor. 


Der zur Längsachse des Genitalsegments quer verlaufende, unpaare Muskelzug bei 
Dilophus und Bibio (M8) hat keine Entsprechung in anderen Taxa der Diptera insge- 
samt, so daß er als Neuentwicklung innerhalb der Bibionidae angesehen werden muß. 
Seine Funktion ist nicht völlig klar; während bei Dilophus die Kontraktion dieses Mus- 
kels die Ventralfläche fast in ganzer Lange dachartig knickt, wird bei Bibio lediglich die 
Spannung der ventralen Conjunctiva, die mit dem Penis verbunden ist, verändert. Bei 
in Kopula fixierten Individuen ist dieser Muskel stets stark kontrahiert. 


Die beiden bei Australosymmerus vorkommenden Muskelpaare (M14, M15) stehen in 
Verbindung mit dem Sternum IX. Da sie innerhalb der Diptera anscheinend auch noch 
bei Brachycera mit ausgebildeten Sternum IX zu finden sind (Rhagionidae, Hennig 
1976; Ovchinnikova 1987), können sie als aus dem Grundmuster der Bibionomorpha 
übernommene Symplesiomorphie bewertet werden. Mit der Reduktion oder Integration 
des Sternum IX werden auch diese Muskeln zunehmend reduziert, so daß sie bei der 
überwiegenden Zahl der Bibionomorpha nicht mehr vorhanden sind. 


Im Gegensatz zur Ventralseite ist dorsal nur sehr selten ein Synsklerit ausgebildet. Das 
hängt damit zusammen, daß das Tergum IX nicht nur allein als dorsale Bedeckung des 
Genitale fungiert, sondern auch den Analkomplex trägt. Bei Arten der Gattung Bibio 
ist das Tergum IX cranial mit den Rändern der Gonocoxite verwachsen. Weiter fortge- 
schritten ist die Synsklerit-Bildung bei Rondaniella dimidiata (Mycetophilidae, Sciophi- 
linae), da das Epandrium nur noch durch eine Naht von den Gonocoxite getrennt ist 
(Hutson et al. 1980). 


Ein vollkommenes Synsklerit entsteht bei der Bildung einer Genitalkapsel, wobei Dor- 
sal-, Lateral- und Ventralfläche nahtlos ineinander übergehen. Das ist nur innerhalb der 
Ditomyiinae (Mycetophilidae) zu finden, nämlich bei Ditomyia fasciata. Das Tergum 
IX ist hier nicht an der Bildung der Genitalkapsel beteiligt, sondern es bedeckt deren 
Basis und trágt den Analkomplex. 


Synskleritbildungen der Dorsalseite sind unabhängig voneinander in den verschiedenen 
Taxa entstanden und gehóren nicht zum Grundmuster der Bibionomorpha. 
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Dorsal entspringt vom medialen Rand der Gonocoxite ein Apodempaar. Diese Gonoco- 
xit-Apodeme sind bei fast allen Vertretern der Bibionomorpha (Ausnahme: Genitalkap- 
sel von Ditomyia) vorhanden, wobei allerdings Ausmaß und Form erhebliche Unter- 
schiede zeigen können. Am häufigsten sind stabförmige Gonocoxit-Apodeme, die cra- 
niad gerichtet sind und fast den Vorderrand des Segments erreichen. Diese Merkmal- 
sausprägung findet sich sowohl innerhalb der Bibioniformia als auch der Mycetophili- 
formia. Die Gonocoxit-Apodeme vermitteln die Verbindung zwischen Gonocoxiten und 
dem Begattungsorgan, das mit seinem dorsalen Element zwischen den Apodemen ein- 
gehängt ist. Darüberhinaus bieten sie Ansatzstellen für zahlreiche Muskeln, die funk- 
tionell alle dem Begattungsorgan angehören. 


Selten sind die Gonocoxit-Apodeme so verkürzt und mit dem Penis verwachsen, daß 
sie als einzelnes Element nur schwer erkennbar sind (z. B. bei Bolitophila tenella). 


Ein Außengruppen-Vergleich macht deutlich, daß Gonocoxit-Apodeme in identischer 
Lage über die Bibionomorpha hinaus zu finden sind. Das trifft besonders auf die ort- 
horraphen Brachycera zu (Hennig 1976; Nagatomi 1984; Ovchinnikova 1987). Gonoco- 
xit-Apodeme sind auch bei den meisten nematoceren Diptera ausgebildet, wobei aber 
Lage und Ausdehnung nicht immer identisch sind. Bei Vertretern der Culicomorpha — 
Culicidae (McAlpine 1981: 47) und Chaoboridae (Cook 1981: 337) — und bei den Tri- 
choceridae (Neumann 1958) befinden sich kurze Apodeme dorsal am cranialen Rand 
der Gonocoxite, so daß auf den ersten Blick keine Ähnlichkeit mit den Apodemen bei 
den Bibionomorpha festzustellen ist. Bedenkt man aber, daß der dorso-mediale Rand 
der Coxite ein Kontinuum darstellt, dann spricht ein unterschiedlicher Ursprung der 
Apodeme innerhalb dieses Kontinuum nicht unbedingt gegen eine Homologie dieser 
Strukturen innerhalb der Diptera. 


Unabhängig davon, ob die letzte Stammart der Diptera bereits Gonocoxit-Apodeme 
besessen hat oder ob diese erst innerhalb des Taxon entstanden sind, kann gesagt wer- 


Tab.1: Vergleich der Muskulatur des männlichen Genitale innerhalb der Bibionomorpha. 


MI M2 MÄ M4 Ma M6 MI M8 M9 M10 M11 M12 M13 M14 M15 Min MII 


Bibionidae 

Penthetria + + + + + - + - - - + = = : = = = 
Plecia + + + + + — - - - + - + + | - - - - 
Dilophus + + + + +4 - + + - - + - - - - - - 
Bibio + + + + + - + + + - - - - = = : > 
Sciaridae + + + + + - + - - + + + - - - - - 
Cecidomyiidae + + + + + - - = : a : : A : 3 
Diadocidiidae + + + + 4 + + + = - + = = 5 E a 
Mycetophilidae 

Ditomyiidae 

Australosymmerus i eee a ee = - 2 ML c 
Symmerus + + + - - - : : - PE z : 3 S 2 
Ditomyia + + + + + - - - - - - - - - + - 
Keroplatinae + + + + + + + += + - - + - - - : 
Bolitophilinae + + + + = = = = $+ = = + = = = + 
Mycetophilinae + + + e - - - - + + + - - e : : z 
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den: langgestreckte, craniad gerichtete Gonocoxit-Apodeme gehóren zum Grundmuster 
der Bibionomorpha. 


In einigen Taxa der Bibionomorpha findet sich ein Muskel, der zwischen Gonocoxit- 
Apodem und medialer Wand des Gonocoxit aufgespannt ist (M7 bei Bibionidae, Sciari- 
dae, einigen Mycetophilidae; vgl. Tab. 1). Das Vorkommen dieses Muskels sowohl inner- 
halb der Bibioniformia als auch der Mycetophiliformia macht wahrscheinlich, daß der 
Besitz dieses Muskelpaares zum Grundmuster der Bibionomorpha gehórt. Innerhalb 
des Taxon ist es dann mehrfach reduziert worden. 


Gonostyli 

Die beiden Glieder der Gonopoden wirken arbeitsteilig zusammen. Während die Basal- 
glieder, die Gonocoxite, einen Raum bilden, der Ansatzstellen für die Muskulatur bietet 
und den Penis umschlieBt, sind die Gonostyli hauptsáchlich an der Sicherung der Sper- 
maübertragung beteiligt. Sie dienen in erster Linie als Klammerorgane wáhrend der 
Kopula und sorgen so für die 4uBere Verklammerung der Partner. Darüberhinaus wer- 
den sie háufig zur Nahorientierung (Tasten) am weiblichen Partner bis zur Einnahme 
der endgültigen Kopulationsstellung eingesetzt (Beobachtungen an Bibionidae, Sciari- 
dae und Mycetophilidae). 


Innerhalb der Bibionomorpha sind die Gonostyli meist langgestreckte, einteilige Hohl- 
sklerite mit rundlichem oder abgeflachtem Querschnitt; apikal sind cuticulare Differen- 
zierungen wie Borsten, Dornen und Stacheln ausgebildet (Kontaktstellen zum Kopula- 
tionspartner). In manchen Taxa weichen die Styli aber stark von diesem Schema ab. Sie 
kónnen stark verkürzt sein (Plecia), apikal eingekerbt oder bis zur Basis tief gespalten 
(Hesperinus, Hennig 1973: 31; viele Mycetophilidae) oder durch die Bildung von span- 
genartigen Anhängen komplex gebaut sein (Bolitophila). 


Meistens ist kein besonders differenziertes Gelenk zwischen Gonocoxit und Gonostylus 
ausgebildet; der Stylus ist über eine straff gespannte Gelenkhaut mit dem Coxit verbun- 
den, so daß die Bewegungsrichtung weitgehend durch den Verlauf der Muskulatur 
bestimmt wird. Dies ist vor allem bei den kleineren Arten der Fall (gilt also für die 
Mehrzahl der Bibionomorpha), während bei den größeren Bibionidae deutlich dicon- 
dyle Gelenke ausgebildet sind. 


In der AuBengruppe herrscht der Typ des langlichen, einteiligen Gonostylus vor. Diese 
Merkmalsausprágung gehórt zum Grundmuster der Mecoptera (Willmann 1981a) und 
wahrscheinlich auch zu dem der Siphonaptera (Günther 1961). Nur in Verbindung mit 
diesem Befund ermóglicht die weite Verbreitung des langgestreckten, einteiligen Gono- 
stylus innerhalb der Diptera den Schluß, daß es sich hierbei um ein Grundmuster-Merk- 
mal des Taxon handelt. Diese Merkmalsausprágung ist als Symplesiomorphie im 
Grundmuster der Bibionomorpha beibehalten worden. 


Die Bewegungsmuskulatur der Gonostyli verläuft innerhalb der Gonocoxite; in die 
Styli selbst ziehen keine Muskelfasern. Bei den Bibionomorpha sind immer zwei Paar 
Muskeln — Adduktor (M1) und Abduktor (M2) — ausgebildet. Wáhrend der máchtig 
entwickelte Gonostylus-Adduktor ausnahmslos an der ventralen Wand des Segments 
entspringt, verläuft der schmalere Abduktor stets dorso-lateral. Sowohl Anzahl als 
auch Lagebeziehungen dieser Muskeln sind ohne Zweifel Grundmuster-Merkmal der 
Bibionomorpha. Das Vorkommen dieser Merkmalskombination in anderen Taxa der 
Dipteren (Trichoceridae, Tipulidae: Neumann 1958; Psychodidae, Ptychopteridae: Just 
1973; Brachycera: Bonhag 1950, Hennig 1976, Ovchinnikova 1987) macht wahrschein- 
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lich, daB diese bereits zum Grundmuster der Diptera gehórt. In der weiteren AuBen- 
gruppe ist die entsprechende Merkmalsausprágung weder für das Grundmuster der 
Mecoptera noch für das der Siphonaptera bekannt. 


Penis 

Die bei oberflachlicher Betrachtung auffallende Vielgestaltigkeit des Begattungsorga- 
nes innerhalb der Bibionomorpha läßt sich immer wieder auf ein bestimmtes, einheitli- 
ches Bauprinzip zurückführen: An die dorsale Verbindung der Gonocoxite zwischen 
den Gonocoxit-Apodemen (Dorsalbrücke) schlieBt sich direkt ein zum Penis gehóren- 
des Element, das Dorsalsklerit, an. Form und Ausprágung dieses Sklerits kónnen sehr 
unterschiedlich sein. So reicht die Merkmalspalette von einer durchgehend einheitlich 
sklerotisierten, halbrunden Platte: Bibioniformia (Pergratospes, Krivosheina & Mama- 
yev 1970; Dilophus, Bibio), Mycetophiliformia (Cecidomyiidae, Sciaridae, viele Myce- 
tophilidae) bis hin zu einer aus mehreren sklerotisierten Elementen gebildeten, komple- 
xen Struktur bei P/ecia (Bibionidae). Die Auswertung von Schnittserien hat jedoch 
gezeigt, dall diese scheinbar gravierenden Unterschiede lediglich auf einer unterschiedli- 
chen Sklerotisierung der Cuticula beruhen, wodurch das Dorsalsklerit in hártere Span- 
gen und dazwischen liegende flexiblere Bereiche aufgeteilt wird. 


Häufig ist das Dorsalsklerit nicht nur auf die Dorsalseite beschränkt, sondern greift 
lateral auf die Ventralseite über, so daß es die Seitenwände eines Hohlraumes bildet. 


Die ventrale Begrenzung des Penis stellt sich in Form eines vielgestaltigen, meist aber 
langgestreckten Sklerits dar. Trotz verschiedener Ausprágung kann die Homologie die- 
ses sog. Ejaculator-Apodems innerhalb der Bibionomorpha gut belegt werden. Es ist 
immer als Einstülpung des caudalen Randes des Genitalkammer-Bodens, also vermut- 
lich der ursprünglichen Conjunctiva zwischen den Sterna IX und X, aufzufassen; wie 
das Dorsalsklerit ist es auch an der Bildung der inneren Penisstruktur beteiligt. 


Da Dorsalsklerit und Ejaculator-Apodem bei nahezu allen Bibionomorpha vorhanden 
sind, kann kein Zweifel daran bestehen, daß Dorsalsklerit und Ejaculator-Apodem zum 
Grundmuster der Bibionomorpha gehóren. Darüberhinaus ist das Apodem innerhalb 
der nematoceren Diptera und orthorraphen Brachycera weit verbreitet (McAlpine 1981: 
53), so daß es wahrscheinlich ein Grundmuster-Merkmal der Diptera darstellt. Die 
Zweiteilung des Ejaculator-Apodems in einen stielartigen und einen caudalen verbrei- 
terten Teil ist ebenfalls Grundmuster-Merkmal der Bibionomorpha, denn sie findet sich 
sowohl innerhalb der Bibioniformia (Bibionidae) als auch der Mycetophiliformia (Ceci- 
domyiidae, Sciaridae, Mycetophilidae). Für Taxa der engeren AuBengruppe (Diptera) ist 
eine solche Zweiteilung noch nicht beschrieben worden. 


Ein Dorsalsklerit kommt auDerhalb der Bibionomorpha nur noch bei den Blephariceri- 
dae (,,legmen“, Zwick 1977) und den orthorraphen Brachycera (Nagatomi 1984) vor. 


Allen Bibionomorpha ist gemeinsam, daß sowohl Dorsalsklerit als auch Ejaculator- 
Apodem in direktem Kontakt mit dem Endabschnitt der Ausführgänge, dem Ductus 
ejaculatorius, stehen und fest mit diesem verbunden sind. Verbindendes Element ist 
dabei eine dünne, schwach sklerotisierte Lamelle, die als Einstülpung jeweils am cauda- 
len Rand von Dorsalsklerit und Apodem in das Innere des Penis zieht. Diese inneren 
Lamellen von Dorsalsklerit und Ejaculator-Apodem bilden zusammen mit dem Ductus 
ejaculatorius eine Einheit. 


Im einfacheren Fall geht die Intima des D. ejaculatorius kontinuierlich in die Lamellen 
des Penis über; das Endstück des D. ejaculatorius wird als D. e. distalis bezeichnet. Die 
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ectoblastische Herkunft des Ductus ejaculatorius bedingt, daf) sein Lumen in ganzer 
Lànge mit einer Intima ausgekleidet ist; im Endabschnitt wird diese Intima aber deut- 
lich dicker, so daf} eine gesonderte Bezeichnung dieses Abschnittes móglich und auch 
gerechtfertigt erscheint. 


Eine so geartete Penisstruktur findet sich innerhalb der Bibionomorpha bei Bibionidae, 
Sciaridae und einigen Mycetophilidae (Diadocidia, Platyura, Mycetophila). Im anderen 
Fall sind die inneren Lamellen cranial nahtlos miteinander verbunden und umschlieBen 
so innerhalb des Penis einen sackfórmigen Hohlraum. In diesen Raum, der als Endo- 
phallus bezeichnet werden kann (Snodgrass 1935: 589), mündet der Ductus ejaculato- 
rius. 


Bei allen Bibionomorpha, die einen Endophallus besitzen (Bibionidae: Plecia, Dilo- 
phus, Bibio; Cecidomyiidae: Campylomyza; Mycetophilidae: Australosymmerus, Sym- 
merus), ist dieser nicht ausstülpbar. 


Nach Weidner (1982: 224) wird ein nicht ausstülpbarer Endophallus auch als Ductus 
ejaculatorius distalis bezeichnet. Snodgrass dagegen betonte (1935: 589), daf ein Endo- 
phallus auch eine permanent innere Struktur des Penis sein kann. 


Abb.274 verdeutlicht, daß sich beide Merkmalsausprágungen nur graduell durch die 
Lage des Ductus ejaculatorius voneinander unterscheiden. Beim sackfórmigen Endo- 
phallus mündet der D. ejaculatorius durch die ventrale Lamelle in den Hohlraum. 
Einen kontinuierlich in die Lamellen des Penis übergehenden Ductus kann man sich 
durch die Verlagerung seiner Einmündung craniad und durch fortschreitende Verkleine- 
rung des Endophallus denken. Allerdings ist auch die umgekehrte Entwicklung 
denkbar. 





Abb.274a-d: Übergang des Ductus ejaculatorius in das Phallotrema bei Bibionomorpha; (a) Bil- 
dung eines sackfórmigen Endophallus, der Ductus ejaculatorius mündet ventral ein (Bibionidae, 
Cecidomyiidae, Mycetophilidae); (b) sackfórmiger Endophallus, der Ductus ejaculatorius mündet 
cranial ein (hypothetisches Zwischenstadium); (c) der Ductus ejaculatorius geht in einen Endo- 
phallus über, der primáre Gonoporus (pG) ist aber noch zu lokalisieren (Bibionidae, Mycetophili- 
dae); (d) es ist kein abgrenzbarer Endophallus vorhanden, der Ductus ejaculatorius geht in den 
Ductus ejaculatorius distalis über (Sciaridae, Mycetophilidae). 
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Da bei allen untersuchten Bibionomorpha ein innerer Penis-Hohlraum — gebildet aus 
einem System von Lamellen — vorhanden ist, kann dies als Grundmuster-Merkmal des 
Taxon angesehen werden. Unklar ist aber, in welcher Ausprägung — Endophallus oder 
Ductus ejaculatorius distalis — dieses Merkmal im Grundmuster vorliegt. 


Bei der Festlegung der Leserichtung ist in diesem speziellen Fall der Außengruppenver- 
gleich nur wenig ergiebig, da interne Substrukturen des Penis nur bei den wenigsten 
Dipteren überhaupt untersucht sind (die meisten Untersuchungen konzentrieren sich 
auf das Exoskelett). Ein Endophallus kommt sicher vor bei Chironomidae (Abul-Nasr 
1950), Trichoceridae (Neumann 1958) sowie bei orthorraphen Brachycera (Tabanidae: 
Bonhag 1951). 


In der weiteren Außengruppe findet sich im männlichen Genitale der Mecoptera ein 
Hohlraum, in den der Ductus ejaculatorius mündet (Willmann 1981a). Dieser Raum 
wird aber von zwei sklerotisierten Genitalfalten gebildet und scheint nicht als eine Ein- 
stülpung des Penis aufzufassen zu sein, so daf) er mit dem Endophallus der Diptera 
nicht vergleichbar ist. 


Viele Arten der Siphonaptera zeichnen sich durch einen komplex gebauten Endophallus 
aus, der vom Ductus ejaculatorius durchzogen wird (Günther 1961; Matsuda 1976: 367; 
Cheetham 1988). Die Ausprágung des Endophallus im Grundmuster der Siphonaptera 
ist aber noch nicht klar herausgearbeitet worden. 


Bei Ausweitung des Außengruppen-Vergleichs von den Antliophora auf deren Schwe- 
stergruppe (Amphiesmenoptera [Lepidoptera + Trichoptera]) läßt sich feststellen, daß 
die Lepidoptera einen Endophallus ausbilden, der dem der Dipteren in Lage und 
Zusammenhang mit dem Ductus ejaculatorius entspricht (Snodgrass 1937: 602; Tuxen 
1956: 102; Matsuda 1976: 415). 


Das Vorkommen eines Endophallus in sowohl der engeren als auch der weiteren Außen- 
gruppe macht wahrscheinlich, daß es sich hierbei um ein Grundmuster-Merkmal der 
Diptera handelt, das unverándert in das Grundmuster der Bibionomorpha übernom- 
men worden ist. 


Innerhalb der Bibionomorpha sind vereinzelt in manchen Taxa (Bibionidae, Bolitophi- 
linae, Keroplatinae) langgestreckte, paarige Spangen ausgebildet, die zum Penis gehó- 
ren und als Parameren bezeichnet werden. Auffallig ist in allen untersuchten Fallen der 
enge Kontakt zum Dorsalsklerit. Es entsteht der Eindruck — vor allem bei Bibio und 
Platyura (Keroplatinae) — daß diese Spangen aus der Seitenwand des Dorsalsklerits 
hervorgegangen sind. Dorsalsklerit und Parameren gehen kontinuierlich ineinander 
über, eine Grenze zwischen beiden ist nicht erkennbar. 


Innerhalb der Diptera ist ein ungegliedertes Spangenpaar, das als Parameren bezeichnet 
wird, weit verbreitet; es gilt als Grundmuster-Merkmal des Taxon (Hennig 1973: 207; 
McAlpine 1981: 51). Als Argument für die Homologie dieser Gebilde innerhalb der 
Diptera wird die Lage der Spangen im Gesamtgefüge des männlichen Genitale ange- 
führt. Die Parameren liegen normalerweise zwischen Gonocoxit und Penis, wobei 
sie sowohl mit Teilen des Begattungsorgans als auch mit den Gonocoxit-Apodemen 
verbunden sind (McAlpine 1981: 51). Übereinstimmung in der Lage und die weite 
Verbreitung innerhalb der Diptera lassen nur den Schluß zu, daß die letzte Stammart 
der Diptera Parameren besessen hat, da sonst die häufige konvergente Bildung eines 
Spangenpaares in identischer Lagebeziehung postuliert werden müßte. 
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Für die Rekonstruktion der letzten Stammart der Bibionomorpha stellt sich die Frage, 
ob Parameren zum Grundmuster dieses Taxon gehören oder ob paramerenähnliche 
Spangen innerhalb der Bibionomorpha sekundär evolviert worden sind. Da dieses Pro- 
blem eng mit der Frage nach der Herkunft des Dorsalsklerits verknüpft ist, wird es im 
Zusammenhang mit der Entstehung des Penis der Bibionomorpha wieder aufgegriffen 
und diskutiert. 


Die Muskulatur des Penis läßt sich ihrer Funktion nach in verschiedene Gruppen eintei- 
len. Es gibt Bewegungsmuskulatur, die das Begattungsorgan insgesamt aufrichten und 
absenken kann (M4, M11, M12). Daneben sind die Muskeln, die direkt am Ejaculator- 
Apodem angreifen (M5, manchmal M3), am Auspressen des Spermas (Spermatophore 
oder freies Sperma) beteiligt. Das gilt auch für die Muskulatur, die direkt am Endo- 
phallus inseriert (M3). Entsprechend ihrer elementaren Funktion sind diese Muskeln 
innerhalb der Bibionomorpha weit verbreitet und in allen hóheren Taxa zu finden. Die 
Homologie der einzelnen Muskelpaare innerhalb der Bibionomorpha ist durch ihre 
Lagebeziehungen (Ursprung und Ansatz) hinreichend abgesichert. 


Die weite Verbreitung dieser Muskulatur läßt darauf schließen, daß es sich hierbei um 
die Muskeln des Grundmusters der Bibionomorpha handelt. Der zur Absicherung die- 
ser Annahme wünschenswerte AuBengruppen-Vergleich muß sich auf einige wenige 
Taxa der Diptera beschránken, da die Muskulatur des Begattungsorgans nur in sehr 
wenigen Untersuchungen berücksichtigt worden ist (vgl. Bonhag 1951, Neumann 1958, 
Ulrich 1972, Just 1973, Hennig 1976 und Ovchinnikova 1987). 


Bei den orthorraphen Brachycera finden sich folgende Muskelpaare, die denen der 
Bibionomorpha sicher homolog sind: M3, M4, M5, und MII (Bonhag 1951; Ovchinni- 
kova 1987; vgl. Tab. 2). Auch bei nematoceren Dipteren sind Muskeln in gleicher Lage 
und Funktion vorhanden: M4, M5 und M11 bei Trichoceridae (Neumann 1958) und 
Ptychopteridae (Just 1973). Auch wenn diese Informationen lückenhaft sind, so stützen 
sie doch die Hypothese, daß die Bewegungsmuskulatur des Penis zum Grundmuster der 
Bibionomorpha gehórt. Darüberhinaus ist diese Muskelausstattung vermutlich aus 
dem Grundmuster der Diptera übernommen worden. 


Neben dieser Muskelgarnitur kommen innerhalb der Bibionomorpha auch noch weitere 
Muskeln in Verbindung mit Genitalsegment und Penis vor. In manchen Fallen wird die 
Innenseite des Dorsalsklerits von Muskelfasern überzogen. Selten verlaufen diese paa- 


Tab.2: Muskeln des männlichen Genitale (Grundmuster der Bibionomorpha), die mit Muskulatur 
anderer Diptera homologisiert werden kónnen. 


Trichoceridae? Blephariceridae? — Ptychopteridae? Brachycera‘ Tabanidae” 
MI d " M4 M27 M187 
M2 e M5 M28 M188 
M3 - - - M30 M191 
M4 i 3 M3 -- MIO M2 - 
M5 l 5 Mil M31 M193 
MII j - M3? MI M185 
M12 - + - - - 
MIS - - - M33 - 


! Neumann 1958, ? Zwick 1977, ? Just 1973, ^ Ovchinnikova 1987, 5 Bonhag 1951 
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rig ausgebildeten Muskeln longitudinal (M6 bei Diadocidiidae und Keroplatinae), meist 
dagegen quer zur Langsachse des Penis (M9 bei Bibionidae, Diadocidiidae, Bolitophili- 
nae, Keroplatinae und Mycetophilinae). Beide Muskelpaare verändern durch ihre Kon- 
traktion den Querschnitt des Dorsalsklerits und damit des Penis insgesamt. Darüber- 
hinaus bewegt das Muskelpaar M9 bei Arten mit Parameren diese Skleritspangen 
(Bibio, Bolitophila, Platyura). Die Frage, ob der Besitz beider Muskelpaare zum Grund- 
muster der Bibionomorpha gehört, läßt sich nicht abschließend beantworten. Für den 
Muskel M9 deutet sein Vorkommen sowohl innerhalb der Bibioniformia als auch der 
Mycetophiliformia darauf hin, daß ihn bereits die letzte Stammart der Bibionomorpha 
ausgebildet hatte. Ein weiterführender Vergleich hilft in diesem Fall nicht weiter, da bei 
anderen Dipteren kein Homologon zu M9 bekannt ist. 


Der longitudinal verlaufende Muskel M6 ist nur innerhalb der Mycetophiliformia bei 
zwel Taxa gefunden worden. Ginge man hier ebenfalls von einem Merkmal aus dem 
Grundmuster der Bibionomorpha aus, so bedeutete dies die Annahme einer vielfachen 
Reduktion des Muskelpaares innerhalb der Gruppe. Als Alternative dazu bietet sich die 
Hypothese an, daß der Muskel M6 erst innerhalb der Mycetophiliformia aus einem 
anderen Paar hervorgegangen ist. Es kónnte sich hierbei um den stark verkürzten und 
in seinem Ursprung vom Gonocoxit-Apodem auf das Dorsalsklerit verlagerten Muskel 
MII handeln. Gestützt wird diese Annahme durch die Tatsache, daß in beiden Fällen, 
in denen das Muskelpaar M6 ausgebildet ist, das Paar M11 fehlt. Die Homologie der 
Muskeln M6 und MII bedeutet, daß M6 nicht zum Grundmuster der Bibionomorpha 
gehórt und erst innerhalb der Mycetophiliformia entstanden ist; ob dies nur einmal 
oder konvergent geschehen ist, läßt sich nur mit Hilfe des Verwandtschaftsdiagramms 
der Mycetophiliformia bestimmen. 


Zwischen den Gonocoxit-Apodemen befindet sich bei manchen Arten der Mycetophili- 
formia ein unpaarer Muskel (M10 bei Sciaridae und Mycetophilinae). Auch innerhalb 
der Ditomyiinae (Australosymmerus) kommt dieser Muskel vor, hier verbindet er aller- 
dings die cranialen Apodeme des Dorsalsklerits miteinander. Diese abweichende Lage 
läßt sich mit der engen räumlichen Beziehung zwischen den Apodemen der Gonocoxite 
und des Dorsalsklerits erklaren. Bei Australosymmerus sind die Gonocoxit-Apodeme 
stark verkürzt und mit dem Dorsalsklerit vollstandig verwachsen. Daher kann davon 
ausgegangen werden, daß diese Muskeln innerhalb der Mycetophiliformia homolog 
sind. 


Innerhalb der Diptera ist ein ebenfalls unpaarer Muskel mit áhnlicher Lagebeziehung 
nur von Nephrotoma (Tipulidae; Snodgrass 1935: 606, Abb.C, Muskel 6) bekannt. In 
diesem Fall ist er zwischen den cranialen Apodemen der Parameren, die die Seitenwand 
des Penis bilden, aufgespannt. Dies könnte bedeuten, daß der Muskel M10 bereits ein 
Grundmuster-Merkmal der Bibionomorpha ist, innerhalb dieses Taxon aber vielfach 
restlos reduziert wurde. Es besteht aber auch die Möglichkeit, daß der Muskel bei Neph- 
rotoma dem der Mycetophiliformia nicht homolog ist. In diesem Fall ware es dann 
wahrscheinlicher, daß dieser Muskel erst innerhalb der Bibionomorpha entstanden ist 
und daher nicht zum Grundmuster des Taxon gehórt. — Die Entscheidung für eine der 
beiden Möglichkeiten ist beim derzeitigen Kenntnisstand nicht möglich. 


Die Kenntnis der Muskelgarnitur im Grundmuster der Bibionomorpha ist für die 
Beantwortung der Frage nach der Herkunft von Dorsalsklerit und Penis insgesamt von 
großer Bedeutung. Ein Außengruppen-Vergleich zeigt, daß in anderen Taxa der Diptera 
die Dorsalseite des Begattungsorgans stärker spangenartig gegliedert (z. B. Culicidae: 
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Ewards 1920; McAlpine 1981: 47, Abb.118; Trichoceridae: Neumann 1958) oder aber 
auch vollständig membranös (Chironomidae: Abul-Nasr 1950) sein kann. So findet sich 
innerhalb der Diptera ein weites Spektrum von einem Penis mit einfachem Endophallus 
und ohne Sklerite (Chironomidae) bis hin zu kompliziert gebauten Penes, die als Sper- 
mapumpen fungieren (Trichoceridae, Tipulidae: Neumann 1958; Ptychopteridae, Psy- 
chodidae: Just 1973). Auf diese auffallende Vielgestaltigkeit des Begattungsorgans der 
Diptera ist bereits von van Emden & Hennig (1956: 111) hingewiesen worden. 


Für die Entstehung des Dorsalsklerits gibt es zwei Móglichkeiten der Erklarung: Nach 
der Merkmalsverteilung innerhalb der Diptera kann ein plattenfórmiges Sklerit in der 
Dorsalwand des Penis entweder durch Verschmelzung von mehreren Einzelelementen 
oder auch als Neubildung entstanden sein. Die Móglichkeit, daf) das Sklerit bereits 
Grundmuster-Merkmal der Diptera ist, kann aus Gründen der Wahrscheinlichkeit 
außer Acht gelassen werden, weil in diesem Falle multiple Reduktion und Aufgliede- 
rung anzunehmen wáre. Ein Vergleich von Merkmalen des Exoskeletts — besonders 
wertvoll ist in diesem Zusammenhang die detaillierte Arbeit von Neumann (1958) — 
führt zu dem Schluß, daß das Dorsalsklerit der Bibionomorpha aus den im Grundmu- 
ster der Diptera vorhandenen Parameren hervorgegangen ist und keine Neubildung dar- 
stellt. Bei den Trichoceridae (Neumann 1958) gehen die Parameren dorsal in eine Platte 
über („Paramerenbasis“), die lateral paarige, plattenartige Anhänge ausbildet („Flügel- 
platten“). Paramerenbasis und Flügelplatten sind mit den Gonocoxiten und dem Endo- 
phallus verbunden. 


Wie bereits erwähnt, ist die Verbindung der Parameren mit den Gonocoxiten einerseits 
und dem Penis andererseits bereits ein Grundmuster-Merkmal der Diptera. 


Denkt man sich die beiden Flügelplatten vergrößert, einander genähert und schließlich 
miteinander verschmolzen, so entsteht ein unpaares Sklerit, das mit den Gonocoxiten 
verbunden ist und unter dem der Endophallus liegt. Die eigentlichen Paramerenspan- 
gen bleiben mit der unpaaren Platte nahtlos verbunden. Da diese Beschreibung genau 
den Lagebeziehungen des Dorsalsklerits der Bibionomorpha entspricht, erscheint die 
Bildung des Dorsalsklerits aus Teilen der Paramerenbasis wahrscheinlich. 


Das soll aber nicht bedeuten, daß der als Spermapumpe ausgebildete Penis von 7richo- 
cera direkt als Vorläufer des Begattungsorgans der Bibionomorpha anzusehen ist. Viel- 


Tab.3: Vergleich von Funktion und Verlauf (Ursprung und Ansatz) der Penis-Muskulatur bei 
Bibionomorpha, Brachycera und Trichoceridae (G = Gonocoxit, GA = Gonocoxit-Apodem). 


Verlauf M4 M5 Mil 
Trichoceridae Par.basis — G Par.basis — Kolbenapodem Par.basis — GA 
Bibionomorpha Dorsalskl. — G Dorsalskl. — Ejac- Apodem Deorsalskl. — GA 
Brachycera Dorsalskl. — G Dorsalskl. — Ejac.-Apodem Dorsalskl. — GA 
Funktion 

Trichoceridae Aufrichten Pumpenmuskel Zurückziehen 
Bibionomorpha Aufrichten Pumpenmuskel Zurückziehen 


Brachycera Aufrichten Pumpenmuskel Zurückziehen 
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mehr sollte an diesem gut untersuchten Beispiel gezeigt werden, dall die Parameren 
komplex dreidimensional geformt sind und nicht nur ein einfaches Spangenpaar dar- 
stellen, das kaum verändert werden kann. 


Gestiitzt wird diese Interpretation durch den Verlauf der Muskulatur des Penis. Das 
Muskelpaar, das bei Trichocera den Penis aufrichtet und wie der Muskel mit entspre- 
chender Funktion bei den Bibionomorpha am medialen Rand der Gonocoxite ent- 
springt, inseriert bei Trichocera an der cranialen Apophyse der Paramerenbasis, bei den 
Bibionomorpha am Dorsalsklerit. Entsprechendes gilt auch noch fiir zwei weitere Mus- 
keln aus diesem Funktionskreis (vgl. Tab. 3). Alle Muskeln im Penis von Trichocera, die 
sich durch ihre Funktion und Lagebeziehung zu den Gonocoxiten mit Muskeln aus dem 
Grundmuster der Bibionomorpha homologisieren lassen, inserieren an der Parameren- 
basis; bei den Bibionomorpha dagegen inserieren ihre Homologa am Dorsalsklerit. Das 
läßt sich zwanglos mit einer Enstehung des Dorsalsklerit aus Teilen der Paramerenbasis 
erklaren. Darüberhinaus macht diese Hypothese die enge Lagebeziehung und vor allem 
die Kontinuitát zwischen Dorsalsklerit und Paramerenspangen bei den Bibionomorpha 
verständlich. Die Parameren der Bibionomorpha sind danach aus dem Grundmuster 
der Diptera übernommen worden. 


3. Innere Geschlechtsorgane 


Bei allen untersuchten Bibionomorpha schlieBen sich an die paarigen Hoden die eben- 
falls paarigen Vasa deferentia an. Wie bei fast allen übrigen Dipteren erweitern sich 
diese zu Vesiculae seminales, die miteinander verschmolzen sind; der paarige Charakter 
ist aber durchweg erkennbar. Die weite Verbreitung der Vesiculae seminales innerhalb 
der Diptera und ihr Vorkommen bei fast allen Mecoptera (Kaltenbach 1978: 69) macht 
wahrscheinlich, daß es sich hierbei um ein Grundmuster-Merkmal der Diptera handelt. 


Der Ductus ejaculatorius ist unpaar, nur in wenigen Fällen ist er fast oder gänzlich paa- 
rig ausgebildet (Mycetophilidae: bei einigen Ditomyiinae, Symmerus, Australosymme- 
rus). Für das Grundmuster der Bibionomorpha kann mit Sicherheit die unpaare Aus- 
prágung des Ductus ejaculatorius angenommen werden, da dies bereits ein Grundmu- 
ster-Merkmal der Diptera darstellt (Hennig 1973: 228). Abweichungen von dieser Aus- 
prágung sind erst innerhalb der Bibionomopha entstanden. Sowohl bei Vertretern der 
Bibioniformia als auch der Mycetophiliformia ist der Ductus ejaculatorius von einer 
dicken Muskularis, die überwiegend Ringfasern enthált, umgeben. Diese Merkmalsau- 
sprágung scheint bereits ein Grundmuster-Merkmal wenigstens der Pterygota zu sein 
(Snodgrass 1935: 572), so daß sie auch als Symplesiomorphie für das Grundmuster der 
Diptera angenommen werden kann. Aus dem Grundmuster der Diptera ist sie dann 
unverändert in dasjenige der Bibionomorpha übernommen worden. 


Die Reduktion dieser Muskelschicht ist mit einer Veränderung des Modus des Sperma- 
transfer korreliert. Während bei den Bibionidae, die nachweislich Spermatophoren bil- 
den, eine dicke Muskularis den Ductus ejaculatorius umhüllt, fehlt diese bei den Sciari- 
dae, die Sperma in freier Form übertragen. 


Das innerhalb der Bibionomorpha seltener zu findende Paar akzessorischer Drüsen 
gehört bereits zum Grundmuster der Diptera (Hennig 1973: 228), so daß es innerhalb 
der Bibionomorpha als Symplesiomorphie bewertet werden kann. 


68 


Zusammenfassung: Die mannlichen Terminalia im Grundmuster der Bibionomorpha 
— Tergum und Sternum IX bilden einen Sklerit-Ring (Symplesiomorphie); das Ster- 
num liegt als schmale Spange vor der Basis der Gonocoxite (Symplesiomorphie), das 
Tergum ist dagegen caudad verlängert und als Epandrium ausgebildet (Symplesiomor- 
phie); 

— die Gonocoxite sind auf der Ventralseite membranós miteinander verbunden, eine 
durchgehend sklerotisierte Ventralfläche ist nicht ausgebildet (Symplesiomorphie); 
— die Gonostyli sind zylindrisch geformte, ungegliederte Hohlsklerite (Symplesiomor- 
phie); 

— die Gonostyli werden von zwei Muskelpaaren, Adduktor und Abduktor, bewegt 
(Symplesiomorphie); diese Muskeln ziehen nicht in den Stylus, sondern inserieren basal 
an seiner Medial- und Außenseite (Symplesiomorphie); 

— die Gonocoxite bilden dorso-medial ein Apodem-Paar (Gonocoxit-Apodeme) aus, 
zwischen diesen Apodemen ist der Penis eingehängt (Symplesiomorphie); 

— zwischen medialer Gonocoxit-Wand und Gonocoxit-Apodem ist beiderseits ein Mus- 
kel (M7) ausgespannt (Autapomorphie ?); 

— der Penis besteht aus einer dorsalen Platte (,»Iegmen^, Dorsalsklerit) (Symplesiomor- 
phie) und dem ventral liegendem Ejaculator-Apodem (Symplesiomorphie). Apikal ist 
zwischen beiden Elementen das unpaare Phallotrema lokalisiert (Symplesiomorphie); 
— das Ejaculator-Apodem ist in einen cranialen stielartigen und einen verbreiterten 
caudalen Teil gegliedert (Autapomorphie); 

— ein Paar ungegliederter Anhänge, die Parameren, gehen nahtlos in die Seitenwand 
des Dorsalsklerits über (Symplesiomorphie); 

— innerhalb des Penis befindet sich ein sackfórmiger Endophallus, in den der Ductus 
ejaculatorius einmündet (Symplesiomorphie); 

— ein Paar akzessorischer Drüsen mündet ebenfalls in den Endophallus (Symplesio- 
morphie); 

— die Bewegungsmuskulatur des Penis setzt sich aus drei Muskelpaaren zusammen: M4 
(Aufrichten des Penis) und M11, M12 (Zurückziehen des Penis) (Symplesiomorphie); 
— die Geschlechtsprodukte werden mit Hilfe von zwei Muskelpaaren ausgepreßt: M3 
und M5 (Symplesiomorphie); 

— die Parameren werden von einem Muskelpaar (M9) bewegt (Autapomorphie ?); 
— die inneren Geschlechtsorgane sind in deutlich unterscheidbare Abschnitte geglie- 
dert: paarige Hoden (Symplesiomorphie), paarige Vasa deferentia (Symplesiomorphie), 
die in die Vesicula seminalis übergehen; der paarige Charakter der Vesicula seminalis 
ist erkennbar (Symplesiomorphie). Der unpaare Ductus ejaculatorius (Symplesiomor- 
phie) ist von einer dicken Muskularis aus Ringfasern umhüllt (Symplesiomorphie). 


Spermatransfer 


Bei den Bibionomorpha finden sich verschiedene Modi der Spermaübertragung. Das 
Spektrum reicht von der Bildung von Spermatophoren im männlichen Genitaltrakt 
(Bibionidae) über das einfache Auspressen von freiem Sperma (Sciaridae) bis hin zum 
Spermatransfer mittels komplex gebauter Spermapumpen (Ditomyiinae: Ditomyia; 
Bolitophilinae). Damit stellt sich die Frage, auf welche Weise die letzte Stammart der 
Bibionomorpha Sperma übertragen hat. 


Allgemein wird angenommen, daß bereits im Grundmuster der Diptera die Übertra- 
gung freien Spermas verankert ist. Besonders deutlich kommt diese Ansicht in der 
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Zusammenfassung von Diptera und Mecoptera zu einem Monophylum Antliophora 
(Pumpentráger) zum Ausdruck (Hennig 1969: 303). Nach Hennig gehört der Besitz 
einer Spermapumpe zum Grundmuster der Diptera; folgerichtig bewertet er das Auftre- 
ten von Spermatophoren innerhalb der Diptera als sekundär (1973: 25). Diese Ansicht 
ist in neuerer Zeit in das englischsprachige Schrifttum übernommen worden (McAlpine 
1981: 53). Ausschlaggebend für diese Festlegung der Leserichtung dürfte sein, daß 
innerhalb der Diptera bei den im allgemeinen als besonders ursprünglich angesehenen 
Trichoceridae und Tipulidae Sperma in freier Form übertragen wird (Neumann 1958); 
hinzu kommt, daß in der weiteren Außengruppe dieser Modus auch zum Grundmuster 
der Mecoptera (Willmann 1981a) und vielleicht auch der Siphonaptera (Rothschild 
1975) gehören soll. Bei näherer Betrachtung fällt der Außengruppenvergleich aber nicht 
so eindeutig aus. Die Spermapumpe der Mecoptera wurde erst innerhalb des Taxon 
evolviert (Willmann 1981), und der Modus des Spermatransfer bei der Schwestergruppe 
zu allen pumpentragenden Mecoptera (Pistillifera, Willmann 1989: 63), den Nannocho- 
ristidae, ist unbekannt. Da innerhalb der Mecoptera aber bei den Boreidae Spermato- 
phoren gebildet werden (Mickoleit 1974), ist die Kenntnis des Spermatransfer bei den 
Nannochoristidae von größter Bedeutung für die Rekonstruktion des Grundmusters. 
Solange diese Frage nicht beantwortet ist, läßt sich der Modus des Spermatransfer im 
Grundmuster der Mecoptera nicht schlüssig rekonstruieren. 


In diesem Fall erscheint ein weitgefaßter Außengruppenvergleich unumgänglich. Im 
Zusammenhang mit der Frage nach dem Modus des Spermatransfer im Grundmuster 
der Diptera hat bereits Pollock (1972) darauf hingewiesen, daß die Bildung von Sperma- 
tophoren auch noch für die Pterygota den ursprünglichen Zustand repräsentiert. Dies 
gilt auch für das Grundmuster der Holometabola, denn innerhalb der Neuroptera, 
Coleoptera und Hymenoptera kommt die Bildung von Spermatophoren vor (Mann 
1984). Darüberhinaus muß auch noch die letzte Stammart der Mecopteroidea Sperma 
ebenfalls in Form von Samenpaketen übertragen haben, denn nach Mann (1984) stellt 
innerhalb der Amphiesmenoptera dieser Modus den Regelfall dar. Wegen der Vertei- 
lung der Merkmalsausprägungen innerhalb der Mecopteroidea und der Unsicherheiten 
hinsichtlich des Grundmusters der Mecoptera bietet der Außengruppenvergleich keine 
Möglichkeit für eine klare Entscheidung zum Grundmuster der Diptera. 


So ist die Alternative zur eingangs geschilderten Hypothese zu diskutieren: die Bildung 
von Spermatophoren ist ein Grundmuster-Merkmal der Diptera und innerhalb des 
Taxon als Symplesiomorphie zu bewerten. 


Innerhalb der Diptera ist die Bildung von Spermatophoren besonders aus der sicher 
monophyletischen Gruppe der Culicomorpha bekannt (Hennig 1973: 25). Spermatrans- 
fer in dieser Form tritt auf bei Chironomidae, Thaumaleidae, Ceratopogonidae und 
Simuliidae (Downes 1968; McAlpine 1981: 53). Bei den ebenfalls zu den Culicomorpha 
gehörenden Culicidae fällt dagegen die Übertragung freien Spermas in Zusammenhang 
mit einem „mating plug“ auf; diese Sekretmasse, vom Männchen im weiblichen Geni- 
taltrakt deponiert, wird als Überrest der Spermatophorenbildung gedeutet (Giglioli 
1966). 


Die Bildung von Spermatophoren ist darüberhinaus auch von Vertretern der Brachycera 
(Drosophila, Glossina) bekannt (Pollock 1972). Dieses Vorkommen ist nicht eindeutig 
zu interpretieren, da es sich durchaus um sekundäre Bildungen handeln könnte. Es ist 
aber auch zu bedenken, daß es sich hierbei um außerordentlich gut untersuchte Taxa 
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handelt; es ist beim derzeitigen Kenntnisstand nicht auszuschließen, daß Spermatopho- 
ren innerhalb der Brachycera viel weiter verbreitet sind. 


Die Bildung von Spermatophoren ist somit belegt für Culicomorpha, für Bibionomor- 
pha und für einige (stark abgeleitete) Brachycera. Neben diesen Fakten ist noch zu 
berücksichtigen, daß bei der Übertragung freien Spermas die Pumpen-Einrichtungen 
innerhalb der Diptera außerordentlich verschieden gebaut sind (vgl. innerhalb der 
Mycetophilidae Ditomyia und Bolitophila). Das kann nur bedeuten, daß im Grundmu- 
ster der Diptera — im Falle der Übertragung freien Spermas — keine komplexe Pum- 
pen-Einrichtung vorhanden ist. Von einer einfachen „Auspreß-Einrichtung“ (Mickoleit 
1971) könnten dann verschiedene Spermapumpen, in einigen Taxa aber auch sekundär 
die Übertragung von Spermatophoren evolviert worden sein. Da der engere Außengrup- 
pen-Vergleich (Antliophora) wegen Mangels an Information keinen eindeutigen Hin- 
weis auf das Grundmuster der Diptera liefert, der weitere (Mecopteroidea) aber darauf 
hindeutet, daß die Bildung von Spermatophoren durchaus Grundmuster-Merkmal der 
Antliophora und damit auch der Diptera sein kónnte, ist folgende Alternative wahr- 
scheinlicher: Die letzte Stammart der Diptera hat Sperma noch in Form von Spermato- 
phoren übertragen; innerhalb des Taxon ist dieser Modus bei Culicomorpha und Bibio- 
nomorpha (und Brachycera?) beibehalten worden, in anderen Gruppen wurde die Sper- 
matophore durch den Transfer freien Spermas abgelóst; hierzu sind unterschiedliche 
Pumpmechanismen evolviert worden. 


Beim derzeitigen Kenntnisstand ist die Entscheidung für eine der Alternativen nur über 
deren Wahrscheinlichkeitsgrad móglich. Die Annahme der Übertragung freien Spermas 
im Grundmuster der Diptera hat zur Konsequenz, daß innerhalb der Culicomorpha die 
sekundáre Bildung von Spermatophoren (Grundmuster-Merkmal des Taxon!) wieder 
rückgängig gemacht wird und durch den Transfer freien Spermas (Culicidae) abgelöst 
wird. Diese Konsequenz gilt auch genauso für die Bibionomorpha. Insgesamt weist 
diese Alternative einen geringeren Wahrscheinlichkeitsgrad auf als die Annahme einer 
Bildung von Spermatophoren im Grundmuster der Diptera. 


Die Abschätzung der Wahrscheinlichkeit führt zusammen mit dem weitgefaßten 
Aufengruppen-Vergleich zu der Annahme, daf) die letzte Stammart der Diptera Sperma 
mittels Spermatophoren übertragen hat. Dieser Modus ist unverándert übernommen 
worden in das Grundmuster der Bibionomorpha. 


Weibliche Terminalia 
]. Exoskelett (Abb.275-276) 


Bei den Weibchen der Bibionomorpha bilden die Segmente VIII bis XI die Legeróhre, 
wobei in vielen Fällen die Tergite des 8., 9. und 10. Segments erhalten sind (Bibionidae, 
Cecidomyiidae, Sciaridae, Diadocidiidae und Mycetophilidae). Diese Merkmalsausprá- 
gung ist sicher plesiomorph und aus dem Grundmuster der Diptera (Hennig 1973: 218; 
Seather 1977) in das der Bibionomorpha übernommen worden. Es sind jedoch auch 
verschieden weit fortgeschrittene Reduktionen von Terga zu finden; besonders betroffen 
ist dabei das 10. Segment. Bei vielen Arten ist es spangenartig schmal (Sciaridae, Dia- 
docidiidae, Mycetophilidae), bei Weibchen der Pleciinae (Bibionidae) tritt es nur noch 
als kleines Sklerit an der Basis der Cerci in Erscheinung; vollstándig reduziert ist es bei 
Pergratospes (Pachyneuroidea; Krivosheina & Mamayev 1970), Bibioninae und einigen 
Mycetophilidae (Keroplatinae, Cordyla). 


— an "WT en —À es H 


71 


Das Schicksal des Tergum X ist wegen seiner Verbindung mit der Postgenitalplatte, 
einem ventralen Sklerit der Legeróhre, von besonderem Interesse. Bei allen Bibiono- 
morpha, bei denen das Tergum X erhalten ist, besteht zwischen diesem und der Postge- 
nitalplatte eine sklerotisierte Verbindung. Diese Merkmalsausprägung ist darüberhin- 
aus bei allen übrigen nematoceren Dipteren (Seather 1977) und orthorraphen Brachy- 
cera (Nagatomi & Iwata 1976, 1978) anzutreffen. In den Fallen, in denen das Tergum 
des 10. Segments teilweise oder vollständig reduziert ist, verliert auch die Postgenital- 
platte den tergalen Kontakt und liegt als isoliertes Sklerit im Ventrum der Postgenital- 
segmente. Manchmal ist bei bereits stark reduziertem Tergum X die laterale Verbindung 
zwischen diesem und der Postgenitalplatte noch vorhanden (Hesperinus, Iwata & 
Nagatomi 1981), bei noch weitergehenden Reduktionen schließt sich lateral an die Post- 
genitalplatte die Pleuralmembran an (Bibionidae, einige Mycetophilidae). 


Die Herkunft der Postgenitalplatte ist bislang kaum diskutiert worden; das hangt damit 
zusammen, daß sie allgemein entweder als das primäre Sternum des 10. (Hennig 1973: 
218; McAlpine 1981: 44) oder des 11. Segments (Seather 1977) angesehen wird. Gegen 
diese in der Literatur weitverbreiteten Annahmen aber spricht, daß die Postgenitalplatte 
über das 10. Segment hinausragt und bis unter die Cerci reicht. Die Interpretation von 
Seather erklärt zwar zT. die Lage des Sklerits, nicht aber dessen Verbindung zum Ter- 
gum X. Es ist in diesem Zusammenhang erwähnenswert, daß meist nur bei Arten mit 
vollstándig reduziertem Tergum X die Postgenitalplatte als Sternum XI, also als Hypo- 
proct, gedeutet wird (z. B. McAlpine 1981: 43, Abb.104-107). 


Demgegenüber spricht vieles dafür, daß die Postgenitalplatte aus Elementen des 10. und 
11. Segments besteht. Auf Gerry (1932) geht die Annahme zurück, daf) die Postgenital- 
platte aus den Sterna der Segmente X und XI zusammengesetzt ist. Dies erklart die 
Lage des Sklerits im Bereich von zwei Segmenten. Die Verbindung zum Tergum X läßt 
sich auf eine Ringbildung von Tergum und Sternum des 10. Segments zurückführen. In 
der weiteren Außengruppe findet sich eine solche Ringbildung bei den Mecoptera, und 
nach Mickoleit (1975) gehórt sie bereits zum Grundmuster des Taxon. Eine synapomor- 
phe Übereinstimmung hinsichtlich dieser Merkmalsausprägung bei Mecoptera und 
Diptera ist wahrscheinlich. In der Stammlinie der Diptera ist dann an den Skleritring 
des 10. Segments das Sternum XI angeschlossen worden, so daß die letze Stammart der 
Diptera eine Postgenitalplatte besessen hat. So läßt sich die weite Verbreitung der Platte 
innerhalb der Diptera und ihr Fehlen in der Außengruppe zwanglos erklären. 


Die Postgenitalplatte im Ventrum der Segmente X und XI und ihre Verbindung zum 
Tergum des 10. Segments gehórt auch noch zum Grundmuster der Bibionomorpha; 
identische Lage des Sklerits im Bereich von zwei Segmenten und die Verteilung des 
Merkmals innerhalb der Bibionomorpha lassen keinen anderen Schluf) zu. Bei Reduk- 
tion des Tergum X verliert die Postgenitalplatte ihren tergalen Kontakt und liegt als iso- 
liertes Sklerit vor, das aber dem primáren Hypoproct (Sternum XI) nur teilweise homo- 
log ist. Die Entstehung eines sekundáren ,,Hypoproct“ in verschiedenen Taxa der Bibio- 
nomorpha — verbunden mit der Reduktion des Tergum X — beruht auf Konvergenz. 


Die Reduktion von Skleriten ist nicht zwangsläufig mit einer Verkürzung der Legeróhre 
verbunden, wenn dafür andere Elemente gestreckt und Conjunctivae und Pleuralmem- 
branen erheblich ausgedehnt werden, was die Flexibilität der Legeröhre insgesamt 
erhóht. Beispielhaft dafür sind die Weibchen von Cordyla (Mycetophilidae) und vieler 
Cecidomyiidae, bei denen einige Arten eine extrem lange Legeróhre ausbilden (Grover 
1967; Gagné 1981). 
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Für die Flexibilitát ist auch die Struktur des Gonocoxosternit VIII von Bedeutung, das 
ventral die Begrenzung der Genitalkammer bildet und dessen caudaler Rand die sekun- 
dare Geschlechtsóffnung (Gonotrema) markiert. In vielen Taxa der Bibionomorpha 
liegt es in paariger Ausprägung vor. Daneben gibt es aber alle Übergänge eines nur teil- 
weise paarigen Gonocoxosternit bis hin zu einer einteiligen, unpaaren Platte. Die Inter- 
pretation des Gonocoxosternit als partielles Homologon der paarigen Genitalanhänge 
des 8. Segments aus dem Grundmuster der Holometabola (orthopteroider Legeapparat; 
Mickoleit 1975) führt zwangsläufig zur Festlegung der Lesrichtung: der Besitz eines 
paarigen Gonocoxosternit stellt eine plesiomorphe Merkmalsausprágung dar, die aus 
dem Grundmuster der Diptera unverándert in das der Bibionomorpha übernommen 
worden ist. Die Reduktion der Paarigkeit durch zunehmende Verschmelzung beider 
Platten — beginnend im cranialen Bereich — ist dann vielfach unabhängig innerhalb 
der Bibionomorpha geschehen. Durch diesen Prozeß wird die Legeróhre ventral stabiler 
und starrer. Allerdings ist auch der umgekehrte Prozeß denkbar, daß nämlich aus einer 
unpaaren Platte durch Desklerotisierung in der Medianen sekundär ein paariges Gono- 
coxosternit entsteht, wodurch die Legeróhre flexibler würde. Die Entscheidung für eine 
der beiden denkbaren Lesrichtungen ist nur im Einzelfall anhand des Verwandtschafts- 
diagramms möglich. 


Das Gonotrema liegt bei den meisten Bibionomorpha zwischen dem 8. und 9. Segment. 
Diese Lage ist innerhalb der Diptera als Symplesiomorphie anzusehen (Hennig 1973: 
218) und gehórt auch noch zum Grundmuster der Bibionomorpha. In der weiteren 
Außengruppe ist diese Merkmalsausprägung bei den Mecoptera (Grundmuster-Merk- 
mal; Mickoleit 1975) und Siphonaptera (Matsuda 1976: 372) anzutreffen. Innerhalb der 
Bibionomorpha finden sich Abweichungen von diesem Grundmuster-Merkmal bei den 
Sciaridae. Bei diesen ist das Gonocoxosternit verlängert, dadurch befindet sich das 
Gonotrema weiter caudal im Bereich des 10. Segments. Das Gonocoxosternit erscheint 
deutlich zweigeteilt; cranial von seinem paarigen Teil befindet sich eine ausgedehnte 
membranóse Zone, deren Cuticula lediglich lateral streifenartig schmal sklerotisiert ist. 
Seather (1977) homologisiert diesen Teil mit dem Sternum des 8. Segments, der caudale 
paarige Teil soll den Gonocoxiten des orthopteroiden Legeapparats entsprechen. Damit 
seien die Sciaridae bezüglich ihrer Legeróhre als besonders ursprünglich anzusehen. 
Eine entscheidende Konsequenz dieser Interpretation ist, daf) durchgehend paarige 
Gonocoxosternite durch Reduktion des Sternum VIII zustandegekommen sind und 
daher als abgeleitet bewertet werden müssen. 


Bei dieser Argumentation wird aber übersehen, daß bei den Sciaridae das Gonotrema 
im Bereich des 10. Segments liegt, eine Lage, die zweifelsfrei als apomorph angesehen 
werden muß. Da das Gonocoxosternit durch seine Ausdehnung die Lage des Gono- 
trema bestimmt, kann bei den Sciaridae dieses Sklerit nicht in jeder Beziehung den ple- 
siomorphen Merkmalszustand repräsentieren: wenigstens seine Lange muß abgeleitet 
sein. So ist zusätzlich anzunehmen, daß sich Sternum und Gonocoxite VIII gleichmäßig 
gestreckt haben und daf dadurch das Gonotrema caudad verschoben worden ist. 


Die alternative Hypothese geht davon aus, daf) bereits im Grundmuster der Diptera 
nicht mehr zwischen Sternum VIII und paarigen Anhängen differenziert werden kann; 
hier liegt eine paarige Struktur vor, bei der die Anteile von Sternum und Coxiten im 
einzelnen nicht mehr festzustellen sind; sie wird deswegen als Gonocoxosternit bezeich- 
net. Diese Interpretation läßt sich mit Hilfe des Außengruppenvergleichs stützen. Im 
Grundmuster der Mecoptera befindet sich im Ventrum des 8. Segments ein durchge- 
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Abb.275-276: Rekonstruktion des Grundmusters der Bibionomorpha: Legeróhre; (275) von lateral; 
(276) von ventral. 


hend paariges Sklerit, das Gonocoxosternit VIII. Erst innerhalb der Mecoptera wird 
das gesamte Ventrum VIII verlängert, so daß das Gonocoxosternit bis an das Hinter- 
ende des 9. Segments verschoben wird. Dabei wird zwischen Sternum VII und Gonoco- 
xosternit VIII eine weitgehend membranóse Zone ausgebildet, in die — bei entspre- 
chender Ausdehnung — das 9. Segment teleskopartig eingezogen werden kann (Micko- 
leit 1975). An dieser Festlegung der Lesrichtung bestehen keine Zweifel, da das 
zugrunde liegende Verwandtschaftsdiagramm der Mecoptera durch andere Merkmals- 
komplexe (männliche Terminalia, Willmann 1981b) bestätigt werden konnte. Innerhalb 
der Mecoptera wird also ein Merkmalszustand evolviert, wie er auch innerhalb der Di- 
ptera bei den Sciaridae zu finden ist. 


Die Kenntnisse über das Grundmuster der Siphonaptera sind noch mangelhaft, so daf) 
dieses Taxon nur bedingt zu einem AuBengruppenvergleich herangezogen werden kann; 
dies gilt besonders für Merkmale der weiblichen Terminalia. Es findet sich in der 
umfangreichen taxonomischen Literatur aber kein Hinweis darauf, daß bei Flóhen die 
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ventrale Platte des 8. Segments (Subgenitalplatte) zweiteilig, also in Sternum und Coxite 
differenziert ist. 


Merkmalsausprágung und Merkmalsverteilung in der Auflengruppe machen wahr- 
scheinlich, daß die mit einer Verlängerung verbundene Zweiteilung des Gonocoxoster- 
nit VIII bei den Sciaridae genauso zu bewerten ist wie bei den Mecoptera. Es handelt 
sich hierbei um eine sekundäre Erscheinung, durch die die Genitalsegmente der Lege- 
röhre gestreckt und das Gonotrema dem Ende der Legeróhre genähert wird. Diese Ent- 
wicklung geht von einem durchgehend paarigen Gonocoxosternit aus, das bereits zum 
Grundmuster der Antliophora gehört und unverändert in das der Mecoptera und 
Diptera (und Siphonaptera?) übernommen worden ist. 


Das Ende der Legeróhre bilden die stets reichlich beborsteten Cerci. Bei den meisten 
Bibionomorpha sind sie zweigliedrig, vereinzelt kommen aber auch eingliedrige Cerci 
vor (Bibioninae, Diadocidiidae). Die Zweigliedrigkeit der Cerci ist nach Hennig (1973: 
218) ein autapomorphes Grundmuster-Merkmal der Diptera, so daf diese Merkmals- 
ausprágung innerhalb der Bibionomorpha als Symplesiomorphie anzusehen ist. 


Insgesamt betrachtet entspricht die Legeróhre im Grundmuster der Bibionomorpha 
(Abb.275, 276) hinsichtlich ihres Exoskeletts (Erhalt der Tergite VIII—X, paariges 
Gonocoxosternit VIII, Lage des Gonotrema, Postgenitalplatte und zweigliedrige Cerci) 
dem Grundmuster der Diptera. 


2. Genitalkammer-Dach 


Die Wände der Genitalkammer sind membranós, lediglich dorsal finden sich skleroti- 
sierte Elemente. Innerhalb der Bibionomorpha weit verbreitet ist ein gabelfórmiges 
Sklerit, die Genitalfurca. Ihr unpaares Ende weist craniad, die beiden Gabeläste sind 
caudad gerichtet. Diese stützen lateral den Bereich des Genitalkammer-Daches, in dem 
Spermathecae und akzessorische Drüsen münden. Der umfassenden Bearbeitung der 
weiblichen Terminalia der Diptera durch Seather (1977) kann entnommen werden, daf) 
die Genitalfurca in allen Großgruppen der nematoceren Diptera zu finden ist. Darüber- 
hinaus ist dieses Sklerit auch bei orthorraphen Brachycera ausgebildet (RAagio, McAI- 
pine 1981: 41, Abb.94). Möchte man nicht die häufige konvergente Bildung eines Furca- 
ähnlichen Sklerits innerhalb der Diptera annehmen, so bleibt nur die Hypothese, daß 
bereits die letzte Stammart der Diptera eine Genitalfurca im Dach der Genitalkammer 
besessen hat. Aus dem Grundmuster der Diptera ist diese Merkmalsausprágung in das- 
jenige der Bibionomorpha übernommen worden. 


Die Herkunft der Genitalfurca wird kontrovers diskutiert. Neben der Auffassung, daf) 
es sich hierbei um Reste des primáren Sternum IX handelt (Hennig 1973: 230; McAlpine 
1981: 44), wird auch die Meinung vertreten, die Sklerite seien Teilen des orthopteroiden 
Legeapparats homolog (Smith 1969, Seather 1977). Darüberhinaus liegt es aber auch 
durchaus im Bereich des Móglichen, daß in der dorsalen Wand der Genitalkammer 
sekundar sklerotisierte Bereiche entstehen, da die Genitalkammer eine Einstülpung der 
Conjunctiva und damit ectoblastischer Herkunft ist. Mickoleit (1976) konnte nachwei- 
sen, daß ein gabelförmiges Sklerit (Medigynium) sekundär innerhalb der Mecoptera 
gebildet wurde; es ist der Genitalfurca der Dipteren in Form und Lage täuschend ähn- 
lich. 


Eine Entscheidung für eine der drei genannten Möglichkeiten ist bei dem derzeitigen 
Kenntnisstand nicht móglich, für die Rekonstruktion der Stammesgeschichte der Bibio- 
nomorpha aber auch nicht unbedingt nótig. 
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Die Mündung der Spermathecae und der akzessorischen Drüsen im Dach der Genital- 
kammer ist eindeutig eine Symplesiomorphie, die aus dem Grundmuster der Diptera 
(Hennig 1973: 218) in das der Bibionomorpha übernommen worden ist. 


Innerhalb der Bibionomorpha finden sich hinsichtlich der Anzahl der Spermathecae 
deutliche Unterschiede. Während bei den Mycetophiliformia maximal zwei Spermathe- 
cae ausgebildet sind, weisen die Bibionidae meistens drei, in seltenen Fällen zwei (Plecia 
nearctica, Leppla 1975) auf. Über die Spermatheken der vier Arten der Pachyneuroidea 
ist leider nichts bekannt. Um die Anzahl der Spermathecae im Grundmuster der Bibio- 
nomorpha bestimmen zu können, soll im folgenden ein AuBengruppenvergleich vorge- 
nommen werden. 


Innerhalb der Diptera ist die Anzahl der Spermathecae überraschend vielfältig, wäh- 
rend bei den übrigen Insekten in aller Regel (Ausnahmen bei Blattodea, Saltatoria, 
Phasmida, Mallophaga, Siphonaptera: Weidner 1982: 235) nur eine Spermatheca vor- 
handen ist (Snodgrass 1935: 566). 


In den verschiedenen Großgruppen der Diptera kommen ein bis vier Spermatheken in 
scheinbar regelloser Verteilung vor (vgl. Tab. 4). Ein Rückschluß auf die Anzahl der 
Spermathecae im Grundmuster der Diptera erscheint daher äußerst schwierig. Ein weit- 
gefaßte Außengruppen-Vergleich zeigt, daß innerhalb der Hexapoda der Besitz von 
einer Spermatheca als ursprünglich zu bewerten ist. Tráfe dies auch für das Grundmu- 
ster der Diptera zu, dann folgte daraus zwingend die Annahme einer háufigen, konver- 
genten Vervielfachung der Spermatheken innerhalb dieses Taxon. So sind bei den sicher 
monophyletischen Culicoidea (Hennig 1973: 25) sowohl Arten mit nur einer als auch 


Tab.4: Anzahl der Spermathecae in verschiedenen Taxa der Diptera. 


Anzahl Beschreibung 
Perissommatidae 2 Colless (1962) 
Anisopodidae 1(2) Abul-Nasr (1950) 
Trichoceridae 3 Downes (1968), Neumann (1958) 
Scatopsidae l Seather (1977) 
Blephariceridae 3 Downes (1968), Seather (1977) 
Tipulidae 3 Downes (1968), Seather (1977) 
Tanyderidae 3 Downes (1968) 
Ptychopteridae 2-3 Seather (1977) 
Psychodidae 1-2 Downes (1968), Hennig (1973:24) 
Culicidae 3 Downes (1968) 
Anopheles, Uranotaenia, einige Aedes l Downes (1968) 
Chaoboridae 3 Seather (1977) 
Dixidae l Seather (1977) 
Simuliidae 1(3) Downes (1968), Hennig (1973:231) 
Ceratopogonidae 1-3 Seather (1977) 
Chironomidae 3 Seather (1977) 
Bibionidae 3 Seather (1977) 
Cecidomyiidae 2 Seather (1977) 
Sciaridae 2 Seather (1977) 
Diadocidiidae 2 
Mycetophilidae 2 
Asilidae 3 Pollock (1972) 
Phoridae 3 Disney (1986) 
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solche mit drei Spermatheken vertreten, ähnliches gilt auch für die Brachycera (1-4!) 
und viele andere Taxa (vgl. Tab. 4). Diese Entwicklung ist zwar móglich, aber unwahr- 
scheinlich. 


Auf der anderen Seite sind Falle bekannt, in denen die Annahme einer Reduktion von 
Spermathecae gut begründet erscheint. So besitzen die Weibchen der Simuliidae nur 
eine Spermatheca, aber daneben noch zwei blind endende Gänge. Diese können als zu 
Drüsen umgebildete Spermathecae gedeutet werden (Hennig 1973: 231). Ein weiteres 
Beispiel bieten die Cecidomyiidae; innerhalb der Mycetophiliformia sind es gerade 
diese kleinen Formen, die häufig nur eine anstatt zwei Spermathecae besitzen (Grover 
1967). Eine Korrelation zwischen Verringerung der Körpergröße und Reduktion von 
Spermatheken kónnte auch für die Scatopsidae, die ebenfalls sehr klein sind und nur 
eine besitzen, angenommen werden. Aus diesen Gründen ist die Annahme am wahr- 
scheinlichsten, daß die letzte Stammart der Diptera drei Spermathecae besessen hat 
(Downes 1968). Innerhalb der Diptera muß es dann mehrfach zu Reduktionen, punk- 
tuell (innerhalb der Brachycera) auch zu einer weiteren Erhóhung der Anzahl gekom- 
men sein. Innerhalb der Bibionomorpha wáren die Bibioniformia mit drei Spermathe- 
cae im Grundmuster somit ursprünglich geblieben, während die Mycetophiliformia 
ausnahmslos durch den Besitz von maximal zwei Spermathecae gekennzeichnet sind. 


Die langgestreckten und englumigen Gänge der Spermathecae können auf verschiedene 
Weise im Dach der Genitalkammer münden (Abb.277). Bei den Bibionidae münden sie 
getrennt voneinander in eine kurze Bursa copulatrix, die sich unpaar im Dach der Geni- 
talkammer óffnet. Dagegen konnte bei den Mycetophiliformia keine Bursa nachgewie- 
sen werden. Eine áhnliche Struktur entsteht aber bei Cecidomyiidae und Sciaridae 
durch die Vereinigung der Endabschnitte der Gánge zu einem unpaaren Ductus, der 
sich im Genitalkammer-Dach óffnet (Seather 1977). Bei allen übrigen Vertretern der 
Mycetophiliformia verlaufen die Gänge der beiden Spermathecae getrennt bis zum 
Genitalkammer-Dach und münden dort nebeneinander. 


Eine ähnliche Vielfalt ist bei den übrigen Dipteren zu finden. Neben der Ausbildung 
eines unpaaren Endabschnitts oder einer Bursa copulatrix (Tipulidae, Seather 1977, 
Frommer 1963; Trichoceridae, Chaoboridae, Ceratopogonidae, Seather 1977; Simulii- 
dae, Wenk 1965, Jobling 1987: 79, Abb.229; Culicidae, Brelje 1924; Jobling 1987: 63, 
Abb.172; Tabanidae, Jobling 1987: 98, Abb.228; Asilidae, Reichardt 1929), kommen 
auch vollständig getrennt und offen im Genitalkammer-Dach mündende Gänge vor 
(Trichoceridae, Neumann 1958; Blephariceridae, Seather 1977). Das Beispiel der Asili- 
dae zeigt, daß die Unterscheidung zwischen der Ausprägung eines gemeinsamen unpaa- 
ren Ausführganges und dem Vorhandensein einer Bursa copulatrix nicht immer eindeu- 
tig möglich ist. Nach Reichardt (1929) vereinigen sich die drei Gänge der Spermathecae 
bevor sie in die schlauchfórmige Bursa copulatrix münden. Ahnliches findet sich auch 
innerhalb der Tipulidae. Während bei einigen Arten die drei Gänge getrennt voneinan- 
der in eine Bursa münden (Frommer 1963), vereinigen sie sich bei anderen Arten teil- 
weise vor der Einmündung (Rees & Ferris 1939; Neumann 1958). Dies bedeutet, daß 
Bursa und unpaarer Endabschnitt sich nur graduell durch die relative Lage der Sper- 
matheca-Gänge unterscheiden (Abb.277a-d). Ihre Funktion ist identisch, sie bilden 
beide innerhalb der Genitalkammer einen engeren Vorraum zu den Offnungen der 
Spermatheca-Gänge und dienen damit der Sicherung der Spermaübertragung. Am wei- 
testen verbreitet ist innerhalb der Diptera die Bildung eines unpaaren, mehr oder weni- 
ger langgestreckten Vorraumes, der der eigentlichen Mündung der Spermatheca-Gánge 
vorgeschaltet ist und als Einstülpung des Genitalkammer-Daches aufgefaßt werden 
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kann. Rückschlüsse auf das Grundmuster der Diptera sind allein aus der Verteilung der 
verschiedenen Merkmalsausprägungen zwar möglich, sollten aber noch durch weitere 
Argumente gestützt werden. 


In diesem Fall kann der Außengruppenvergleich bei der Rekonstruktion der letzten 
Stammart der Diptera nur bedingt helfen, da im Grundmuster der Mecoptera (Micko- 
leit 1976) und vermutlich auch der Siphonaptera (Matsuda 1976: 371) nur eine Spermat- 
heca vorhanden ist. Allerdings sind bei den Flöhen etliche Arten bekannt, bei denen 
die Weibchen zwei Spermathecae besitzen (Wagner 1939, Snodgrass 1946) oder bei 
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Abb.277a-d: Mündung der Spermathecae im Dach der Genitalkammer: (a) die Gänge der drei 
Spermathecae münden getrennt in eine Bursa copulatrix (Bibionidae); (b) die drei Gänge vereini- 
gen sich zu einem unpaaren Endabschnitt (z. B. Asilidae); (c) die Gange der zwei Spermathecae 
vereinigen sich zu einem unpaaren Endabschnitt (Cecidomyiidae, Sciaridae); (d) beide Gánge der 
Spermathecae münden getrennt im Dach der Genitalkammer. 


MSpth 


78 


denen die zweite Samenkapsel bis auf ihren Gang reduziert ist (Dampf 1912). In allen 
diesen Fällen münden die Gänge der Spermathecae in eine Bursa copulatrix, wobei sie 
sich zu einem unpaaren Endabschnitt vereinigen. Ob die Ausbildung einer Bursa copu- 
latrix bereits zum Grundmuster der Siphonaptera gehört (Matsuda 1976: 272), ist 
unklar. Sicher ist dagegen, daf die Mecoptera keine Bursa copulatrix aufweisen 
(Mickoleit 1976). So ist aus dem Außengruppenvergleich lediglich die bei den Siphona- 
ptera auftretende Korrelation zwischen dem Besitz von zwei Spermathecae und der Aus- 
bildung einer Bursa copulatrix in die Diskussion einzubringen. 


Neben dem als Instrument der Merkmalsbewertung allgemein anerkannten Außengrup- 
penvergleich kann auch eine Analyse der funktionellen Bedingungen und Korrelationen 
von Merkmalsausprágungen bei der Bestimmung der Lesrichtung von Bedeutung sein 
(Berthold 1991). Da der Mündungsbereich der Spermathecae der Ort der Spermaauf- 
nahme ist, ist im folgenden auch der Modus des Spermatransfer, also das Paarungssy- 
stem von Arten zu berücksichtigen. 


Während für das Grundmuster der Diptera sicher die Bildung von Spermatophoren 
postuliert werden kann, ist offen, ob auf der weiblichen Seite die Gänge der drei Sper- 
mathecae getrennt voneinander direkt im Dach der Genitalkammer münden oder ob 
ihnen Bursa/unpaarer Ductus vorgeschaltet sind. 


Bei der Suche nach Korrelationen zwischen dem Modus des Spermatransfer auf der 
männlichen Seite und der Mündung der Spermathecae findet sich ein bestimmtes, ein- 
deutiges Muster. Wáhrend bei Arten, die Spermatophoren bilden, immer eine Bursa 
copulatrix (Bibionidae) oder ein unpaarer Endabschnitt (Ceratopogonidae, Simuliidae) 
vorliegt, wird bei Formen mit vollstándig getrennten Mündungen der Spermathecae das 
Sperma immer in freier Form übertragen (Trichoceridae, Neumann 1958; Blephariceri- 
dae, Downes 1968; einige Mycetophilidae). Es sind darüberhinaus aber auch Fälle 
bekannt, in denen der Transfer (nachweislich) freien Spermas mit Bursa copulatrix 
(Tipulidae, Neumann 1958) oder unpaarem Endabschnitt der Spermathecae (Sciaridae) 
korreliert ist. 


Der ursprüngliche Modus des Spermatransfer (Spermatophore) kommt also nie bei 
Formen mit vollstándig getrennten und offenen Mündungen der Samenkapseln vor, 
während der mehrfach unabhängig evolvierte und damit abgeleitete Transfer freien 
Spermas sowohl bei Arten mit Bursa/unpaarem Ductus als auch bei solchen mit voll- 
ständig offenen Mündungen vorkommt. Aus dieser Korrelation läßt sich schließen, daß 
die Ausbildung einer bursaähnlichen Struktur als ursprünglicher Merkmalszustand zu 
bewerten ist und damit zum Grundmuster der Diptera gehört. Diese Argumentation bei 
der Bewertung funktionell zusammengehörender Elemente kann als schlüssig angese- 
hen werden, wird im vorliegenden Fall aber durch den unbefriedigenden Kenntnisstand 
abgeschwächt. Für die Diptera ist nur in seltenen Fällen der Modus des Spermatransfer 
direkt nachgewiesen: es überwiegen die indirekt aus der Morphologie des männlichen 
Begattungsorgans gezogenen Rückschlüsse. So ist es nicht auszuschließen, daß es Arten 
gibt, bei denen die Bildung einer Spermatophore mit der offenen Mündung der Sper- 
mathecae korreliert ist; das würde die oben dargelegte Argumentation und die damit 
verbundene Hypothese falsifizieren. 


Dennoch ist es beim derzeitigen Kenntnisstand möglich, eine begründete Entscheidung 
bezüglich der Merkmalsausprägung für das Grundmuster der Diptera zu treffen, 
gestützt auf eine Vielzahl von Indizien. Die (a) weite Verbreitung einer bursaähnlichen 
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Struktur innerhalb der Diptera zusammen mit der Korrelation von Spermatophore und 
Bursa und (b) der Tatsache, daß in der weiteren Außengruppe bei den Siphonaptera das 
Vorhandensein von zwei Spermathecae immer mit der Ausbildung einer Bursa copula- 
trix verbunden ist, machen wahrscheinlich, daß es sich hierbei um ein Grundmuster- 
Merkmal der Diptera handelt. Innerhalb dieses Taxon ist der Besitz einer bursaähnli- 
chen Struktur als Symplesiomorphie zu bewerten (die sich auch noch im Grundmuster 
der Bibionomorpha findet). Die offene Mündung der Spermathecae direkt im Dach der 
Genitalkammer ist dagegen ein apomorpher Merkmalszustand, der erst innerhalb der 
Bibionomorpha durch Reduktion der Bursa evolviert worden ist. 


Die paarige akzessorische Drüse mündet bei allen untersuchten Arten der Bibionomor- 
pha unpaar im Dach der Genitalkammer. Da dies auch für die meisten der daraufhin 
untersuchten Diptera (nematocere Dipteren: Seather 1977; Chironomidae, Anisopodi- 
dae und Mycetophilidae: Abul-Nasr 1950; Asilidae, Reichardt 1929) und in der weiteren 
Außengruppe für das Grundmuster der Mecoptera (Mickoleit 1976) gilt, kann diese 
Merkmalsausprägung als plesiomorphes Grundmuster-Merkmal der Diptera aufgefaßt 
werden. Sie ist unverändert als Symplesiomorphie in das Grundmuster der Bibiono- 
morpha tibernommen worden. 


Der unpaare Endabschnitt des Oviduct (Oviductus communis) mündet bei allen unter- 
suchten Bibionomorpha cranial in die Genitalkammer. Dies ist sicher eine Symplesio- 
morphie, übernommen mindestens aus dem Grundmuster der Antliophora (Mecoptera: 
Mickoleit 1976; Siphonaptera: Matsuda 1976: 371). Unverständlich ist daher die 
Angabe Hennigs (1973: 230, übernommen von McAlpine 1981: 38), der primäre Gono- 
porus liege in der dorsalen Wand der Genitalkammer. Falls es wirklich Dipteren gibt, 
bei denen der Oviduct im Dach der Genitalkammer mündet, ist dies als sekundäre 
Erscheinung innerhalb der Diptera zu werten. Sicher ist, daß im Grundmuster der 
Bibionomorpha der Oviductus communis cranial in die Genitalkammer mündet. 


Zusammenfassung: Die weiblichen Terminalia im Grundmuster der Bibionomorpha 
— die Terga der Segmente VIII, IX und X sind vorhanden (Symplesiomorphie); 

— das Gonocoxosternit VIII ist paarig (Symplesiomorphie) und überragt caudad das 
8. Segment (Symplesiomorphie); sein Ende markiert das unpaare Gonotrema (Symple- 
siomorphie); 

— die Postgenitalplatte, die mit dem Tergum X in Verbindung steht und bis unter die 
Cerci reicht, ist ausgebildet (Symplesiomorphie); 

— die Cerci sind zweigliedrig (Symplesiomorphie); 

— im Dach der Genitalkammer befindet sich ein gabelfórmiges Sklerit, die Genital- 
furca (Symplesiomorphie); 

— es sind drei Spermathecae vorhanden (Symplesiomorphie); 

— die Gánge der Spermathecae vereinigen sich zu einem unpaaren Endabschnitt (Sym- 
plesiomorphie), der im Dach der Genitalkammer mündet (Symplesiomorphie); 

— die paarige akzessorischen Drüse mündet unpaar im Dach der Genitalkammer 
(Symplesiomorphie), der Oviductus communis mündet cranial in das Lumen der Geni- 
talkammer (Symplesiomorphie). 
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Thorax und Extremitaten 
1. Thorakale Sklerite 


Ein detaillierte Untersuchung des thorakalen Skeletts in Zusammenhang mit seiner 
Muskulatur steht fiir die Bibionomorpha noch aus. Aus diesem Grund beschrankt sich 
die folgende Rekonstruktion des Grundmusters auf einige wenige auffallige Sklerite, die 
fiir die Darstellung der verwandtschaftlichen Beziehungen von Bedeutung sind. 


Der für die Rekonstruktion des Grundmusters nótige AuBengruppenvergleich ist gerade 
hinsichtlich thorakaler Merkmale wenig ergiebig, da der Thorax der Dipteren durch die 
Reduktion des metathorakalen Flügelpaares eine tiefgreifende Umgestaltung erfahren 
hat und bereits im Grundmuster stark abgeleitete Züge trágt. Somit stützt sich die 
Merkmalsbewertung weitgehend auf einen Vergleich der Merkmalsausprágungen inner- 
halb der Diptera. 


Im Grundmuster der Bibionomorpha enthält der Prothorax noch Ante-und Postprono- 
tum, denn beide Sklerite kommen zusammen sowohl innerhalb der Bibioniformia 
(Hesperinidae: Crampton 1925) als auch der Mycetophiliformia (Sciaridae, viele Myce- 
tophilidae: Shaw & Shaw 1951) vor. Diese Merkmalsausprágung ist als Symplesiomor- 
phie zu bewerten, da sie aus dem Grundmuster der Diptera übernommen worden ist 
(Crampton 1942). 


Das Episternum des Mesothorax ist durch eine Naht asymmetrisch in das kleinere An- 
und das größere Katepisternum geteilt. Diese Asymmetrie ist innerhalb der Mycetophi- 
liformia weit verbreitet, lediglich bei den Arten der Mycetophilinae (Mycetophilidae) 
sind beide Anteile etwa gleich groB (Shaw 1948). Da bei den Bibioniformia das Epister- 
num ebenfalls asymmetrisch geteilt ist (Hesperinidae, Bibionidae: Crampton 1925), ist 
anzunehmen, daß die Merkmalsausprägung bei den Mycetophilinae sekundärer Natur 
ist. Begründen ließe sich diese Festlegung der Lesrichtung mit der starken Abflachung 
des ursprünglich hoch gewólbten Thorax, denn die Symmetrie von An- und Katepister- 
num ist bei den Mycetophilinae mit dieser Stauchung des Thorax korreliert. 


In der engeren Außengruppe (Diptera) ist die Ausbildung von zwei annähernd gleich- 
groBen Teilen des Episternum weit verbreitet (Trichoceridae, Axymyiidae, Psychodidae, 
Blephariceridae: Crampton 1925; Tipulidae, Brachycera: Hennig 1973: 177), aber auch 
eine asymmetrische Teilung des Sklerits kommt vor (Psychodidae, Anisopodidae, Culi- 
comorpha: Crampton 1925). 


Der weitere Außengruppenvergleich kann bei der Merkmalsbewertung nicht helfen, da 
sowohl bei den Mecoptera als auch den Siphonaptera im Grundmuster das Mesepister- 
num vermutlich noch ungeteilt ist (Snodgrass 1935: 179; Hopkins & Rothschild 1953). 
So läßt sich lediglich aus der Verteilung der beiden verschiedenen Merkmalsausprägun- 
gen innerhalb der Diptera und der Bibionomorpha schließen, daß die asymmetrische 
Teilung des Mesepisternum bereits ein Grundmuster-Merkmal der Bibionomorpha ist. 
Die Bewertung dieser Merkmalsausprägung ist nur dann möglich, wenn die Schwester- 
gruppe der Bibionomorpha bekannt ist. Es ist festzuhalten, daf) bei beiden potentiellen 
Schwestergruppen der Bibionomorpha, Blephariceridae und Brachycera (Colless & 
McAlpine 1970), das Episternum des Mesothorax aus zwei annähernd gleichgroßen Tei- 
len besteht. 


Das Epimerum des Mesothorax ist bei den Mycetophiliformia basal deutlich eingeengt, 
wáhrend es bei den Vertretern der Bibioniformia breit die Basis der Coxa erreicht 
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(Crampton 1925). Da bei der Mehrzahl der Dipteren das Epimerum sich basal nicht ver- 
jüngt (Crampton 1925), kann angenommen werden, daß bei den Bibioniformia diese 
ursprüngliche Merkmalsausprágung aus dem Grundmuster der Bibionomorpha über- 
nommen worden ist. Die Abänderung dieses Merkmals in Form der basalen Verengung 
erfolgte erst innerhalb des Taxon in der Stammlinie der Mycetophiliformia und ist dann 
als abgeleitet zu bewerten. 


Das endoskletale Postphragma ist bei den meisten Dipteren groß ausgebildet und ragt 
bis in das erste abdominale Segment hinein (Colless & McAlpine 1970). Dies gilt auch 
für die Bibioniformia und einen Teil der Mycetophiloidea (Cecidomyiidae, Sciaridae, 
Diadocidiidae). Bei den Mycetophilidae aber ist das Postphragma sehr viel kürzer und 
verläuft nur bis unter das Mediotergit. Diese Merkmalsausprägung ist korreliert mit 
einer Verschmálerung der Abdomenbasis wie es auch innerhalb der Diptera bei anderen 
Taxa zu finden ist (z. B. Tipulidae). Es kann kaum ein Zweifel daran bestehen, daß die 
große Ausdehnung des Postphragma ein Grundmuster-Merkmal der Bibionomorpha 
ist. Eine Verkürzung des Phragmas wurde erst innerhalb der Bibionomorpha bei den 
Mycetophilidae erreicht und ist gegenüber dem Grundmuster als abgeleitet zu bewerten. 


2. Coxae 


Die Coxen, die als Basis der Extremitäten zwischen diesen und dem Thorax vermitteln, 
sind innerhalb der Bibionomorpha sehr verschieden geformt. Wáhrend sie bei den 
Bibioniformia (Pachyneuroidea: Krivosheina & Mamayev 1970, Wood 1981; Hesperini- 
dae, Bibionidae: Crampton 1925) kurz und schmal sind, sind sie bei den meisten Myce- 
tophiliformia (Sciaridae, Diadocidiidae und Mycetophilidae) auffallend lang und kräf- 
tig gebaut (Shaw & Shaw 1951). Um die Ausprágung der Coxen im Grundmuster der 
Bibionomorpha beurteilen zu können, ist ein Außengruppenvergleich notwendig. 


In der engeren AuBengruppe (Diptera) sind die Coxen im Verháltnis zur Hohe des Tho- 
rax kürzer ausgebildet als bei den Mycetophiliformia (Crampton 1925, 1942). Anders 
sieht es dagegen in der weiteren Außengruppe bei den Mecoptera und Siphonaptera aus. 
Die Basis der Extremitäten ist bei den Siphonaptera kräftig entwickelt, was mit dem 
sicher zum Grundmuster des Taxon gehórenden Sprungvermógen (Hennig 1969: 294) 
zusammenhängt. Die Ausdehnung der Coxen im Grundmuster der Mecoptera ist nicht 
bekannt, doch ist verschiedenen Abbildungen zu entnehmen, daf) zumindest bei einigen 
Vertretern (Panorpidae) die Hüften relativ lang sind (z. B. Weber 1974: 396; Snodgrass 
1935: 179). 


Der Vergleich in der weiteren Außengruppe deutet darauf hin, daß bereits die letzte 
Stammart der Diptera verlängerte Coxen besessen haben könnte. Diese Annahme steht 
aber im Widerspruch zu der weiten Verbreitung kurzer Coxen innerhalb der Diptera. 
Denn in diesem Fall müßten die Coxen in ihrer Länge innerhalb der Diptera vielfach 
unabhängig reduziert worden sein und wären innerhalb der Mycetophiliformia lediglich 
bei Sciaridae, Diadocidiidae und Mycetophilidae in ihrem ursprünglichen Ausmaß 
erhalten geblieben. Nimmt man dagegen für das Grundmuster der Diptera den Besitz 
kurzer Coxen an, so sind nur einige wenige Fälle einer Verlängerung dieses Extremitä- 
tenglieds zu postulieren. Denn solange die funktionelle Bedeutung der Coxen-Länge 
nicht klar ist, bleibt man bei der Merkmalsbewertung auf eine ausschlieBliche Wahr- 
scheinlichkeits-Entscheidung angewiesen. 


Mani (1952) erklárt zwar die starke Verlangerung der Coxen bei den Mycetophilidae 
damit, daß diese sich aus einer Puppenhaut, die nicht im Boden verankert ist, befreien 
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müßten. Diese Erklärung ist aber nicht schlüssig, da viele Mycetophilidae ein stabiles 
Puppengespinst bauen (Plachter 1979a,c) und weil die Imagines von Arten, die sich in 
festem Substrat verpuppen (Ditomyia in Konsolenpilzen, Symmerus im Holz von Laub- 
bäumen), ebenfalls extrem lange Coxen aufweisen. 

Aufgrund einer Wahrscheinlichkeitsentscheidung wird hier angenommen, daß die letzte 
Stammart der Bibionomorpha kurze Coxen besessen hat und daß diese Merkmals- 
ausprägung aus dem Grundmuster der Diptera übernommen worden ist. Eine Verlänge- 
rung der Coxen erfolgte erst innerhalb der Mycetophiliformia. 


3. Tibialorgan 


Ein drüsig differenziertes Tibialorgan im subapikalen Bereich der Vordertibia findet 
sich innerhalb der Bibionomorpha nur bei Sciaridae, Diadocidiidae und Mycetophili- 
dae. Obwohl das Tibialorgan innerhalb der Mycetophiloidea in verschiedenen Merk- 
malsausprágungen vorliegt, kann an der Homologie dieser Strukturen nicht gezweifelt 
werden. Identische Lage, Ausbildung in beiden Geschlechtern und die spezielle Auspra- 
gung in Verbindung mit einer Drüsenplatte belegen diese Annahme. 


Für die Bibioniformia gibt es keinen Hinweis auf die Existenz einer vergleichbaren 
Struktur. Die Frage, ob ein Tibialorgan dennoch zum Grundmuster der Bibionomor- 
pha gehört und bei den Bibioniformia lediglich restlos reduziert ist, läßt sich mit Hilfe 
des AuBengruppen-Vergleichs eindeutig beantworten. Derartige Differenzierungen der 
Tibiae — verbunden mit einer Drüse — sind innerhalb der Diptera nur noch von ver- 
schiedenen Brachycera bekannt. Nach Hennig (1949) ist ein Tibialorgan bei einigen 
Sepsidae im männlichen Geschlecht zu finden; diese Differenzierung, als Osmoterium 
bezeichnet, befindet sich aber auf der Tibia des 3. Beinpaares. 


Desweiteren sind Tibialorgane bei Dolichopodidae und Hybotidae bekannt (Hennig 
1973: 201). Das bei den Hybotidae auftretende Tibialorgan wird von Tuomikoski (1966) 
als Autapomorphie dieser Gruppe angesehen. Hier ist die Mündung eines Drüsengangs 
auf der Vordertibia immer durch ein dichtes Borstenfeld markiert. Eine Abbildung 
dazu findet sich in einer früheren Arbeit (Tuomikoski 1937); diese zeigt, daß das Tibial- 
organ im basalen Bereich der Tibia lokalisiert ist. 


Das Tibialorgan der Dolichopodidae scheint nur von Dolichopus bekannt zu sein. Die 
Untersuchung von Kazjakina (1966) zeigt, daB es sich wiederum — wie bei den Sepsidae 
— um eine Differenzierung der Hintertibien handelt. Die dazugehórigen Drüsenzellen 
bilden Kanälchen aus, die einzeln an der Basis von Borsten ausmünden. 


Die Tibialorgane der verschiedenen Brachycera unterscheiden sich wesentlich von dem 
der Mycetophiloidea. Während dieses immer im subapikalen Bereich der Vordertibia 
lokalisiert, in beiden Geschlechtern ausgeprágt und mit einer einfachen Drüsenplatte 
verbunden ist, liegt das Tibialorgan der Sepsidae auf der Hintertibia und ist darüber- 
hinaus auch noch sexualdimorph ausgebildet, da es nur bei den Mánnchen vorkommt. 
Das Tibialorgan der Hybotidae, das vermutlich erst innerhalb der Empidoidea evolviert 
worden ist, liegt zwar auf der Vordertibia, dort aber im basalen Bereich; auch ist die 
Drüse nicht als einfache Drüsenplatte ausgebildet, sondern tubular strukturiert. Auch 
das Tibialorgan, das innerhalb der Dolichopodidae bei Dolichopus zu finden ist, unter- 
scheidet sich gravierend von dem der Mycetophiloidea: es liegt auf der Hintertibia und 
die Drüsenzellen bilden direkt einzelne Kanálchen aus. 


Die Verbreitung eines Tibialorgans innerhalb der Diptera und die Unterschiede in der 
Ausprágung, die Lage, cuticulare Differenzierung und Drüsentyp betreffen, machen 
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wahrscheinlich, daß das Tibialorgan der Mycetophiloidea kein Homologon innerhalb 
der übrigen Dipteren hat; die Tibialorgane bei verschiedenen Brachycera sind unabhän- 
gig davon entstanden. 


Daher kann angenommen werden, daß ein Tibialorgan dieser Ausprägung (Grube mit 
Drüsenplatte) nicht zum Grundmuster der Bibionomorpha gehórt und erst innerhalb 
des Taxon evolviert worden ist; es handelt sich um einen innerhalb der Mycetophilifor- 
mia abgeleiteten Merkmalszustand. 


4. Tarsus 


Am fünfgliedrigen Tarsus der Bibionomorpha ist nur die Ausprágung der Pulvillen von 
besonderem Interesse. Pulvillen sind paarige, in der Regel lappenfórmige Haftstruktu- 
ren des Praetarsus mit ventralem Trichombesatz (Róder 1986). Sie sind sehr wahrschein- 
lich erst innerhalb der Diptera evolviert worden (Hennig 1973: 199). Sicher monophyle- 
tische Taxa, deren Vertreter wohlentwickelte Pulvillen besitzen, sind die Culicomorpha 
und die Brachycera. Innerhalb der Bibionomorpha weisen sich die Bibioniformia eben- 
falls durch den Besitz solcher Haftlappen aus (Krivosheina & Mamayev 1970, Hardy 
1981, Wood 1981). Dagegen sind bei allen Mycetophiliformia die Pulvillen klein und 
fehlen häufig ganz. Ähnliche Verhältnisse liegen auch bei den Anisopodidae und Sca- 
topsoidea vor. Vollstándig fehlen Pulvilli bei Tipulidae, Trichoceridae, Blephariceridae 
und den Psychodomorpha. Diese Merkmalsverteilung läßt verschiedene Interpretatio- 
nen mit folgenden Konsequenzen zu: 

a) Pulvillen sind innerhalb der Diptera nur einmal entstanden. Dies entspricht der Vor- 
stellung Hennigs, der den Besitz von Pulvilli als mógliche Synapomorphie von Culico- 
morpha, Bibionomorpha und Brachycera in Erwágung zieht (1968). Formen, die keine 
Pulvillen haben, kónnten danach sowohl den ursprünglichen als auch einen abgeleiteten 
Zustand (durch vollstándige Reduktion) reprásentieren. Kleinere, aber deutlich ausge- 
bildete Haftlappen kónnen dann nur als Reduktionserscheinungen gedeutet werden. 
Bei dieser Interpretation gehórt ein Paar Pulvillen sicher zum Grundmuster der Bibio- 
nomorpha, es ist dann innerhalb des Taxon bei den Mycetophiliformia reduziert 
worden. 

b) Pulvillen sind mehrfach konvergent innerhalb der Diptera entstanden. Sind sie nur 
schwach ausgeprágt, kónnte dies neben Reduktion auch als Neuentstehung (noch nicht 
vollstándig ausgeprágt) interpretiert werden (Róder 1986). In diesem Fall ware es denk- 
bar, daß Pulvillen nicht zum Grundmuster der Bibionomorpha gehören, sondern erst 
zu dem der Bibioniformia. 

c) Die Ausprägung von Pulvillen ist ein autapomorphes Grundmuster-Merkmal der 
Diptera. Der Besitz lediglich kleiner Pulvillen oder ihr vólliger Mangel sind immer auf 
Reduktionserscheinungen zurückzuführen. 


Für die letztgenannte Hypothese lassen sich keine Indizien anführen; es spricht nichts 
dafür, daf) bereits die letzte Stammart der Tipulidae oder Trichoceridae Pulvillen beses- 
sen haben kónnte. Das gleiche gilt auch für die Taxa, die als Psychodomorpha zusam- 
mengefaßt werden. 


Die Annahme einer mehrmaligen, konvergenten Entstehung von Pulvillen steht zwar in 
Einklang mit dem Verteilungmuster der Merkmalsausprägungen und bietet auch den 
— scheinbaren — Vorteil, daß weniger Reduktionen postuliert werden müssen. Aller- 
dings erscheint die mehrmalige Neuentstehung von Pulvilli-artigen Strukturen relativ 
unwahrscheinlich. Ein Blick auf den Rest der Pterygota zeigt, daß solche Haftlappen 
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äußerst selten evolviert worden sind (z. B. Homoptera mit „Pseudopulvillen“ (Röder 
1986)). Dagegen lassen sich Reduktionen von Pulvilli háufig mit der Lebensweise (Rem- 
mert 1960) und einer Reduktion von Körpergröße (und Körpergewicht!) korrelieren. 


Aus diesen Gründen erscheint die erstgenannte Hypothese am wahrscheinlichsten. Der 
Besitz von Pulvillen ist ein (symplesiomorphes) Grundmuster-Merkmal der Bibiono- 
morpha, Arten mit reduzierten Pulvilli (alle Mycetophiliformia) sind bezüglich dieses 
Merkmals als abgeleitet zu betrachten. 


Zusammenfassung: Thorax und Extremitaten im Grundmuster der Bibionomorpha 
— das Episternum des Mesothorax ist asymmetrisch geteilt (Autapomorphie); 

— das Epimerum des Mesothorax ist basal nicht eingeengt, sondern erreicht breit die 
Basis des Thorax (Symplesiomorphie); 

— das Postphragma ragt bis in das 1. abdominale Segment (Symplesiomorphie); 

— die Coxen sind in Relation zum Thorax nicht auffallend verlangert (Symplesiomor- 
phie); 

— am vorderen Beinpaar ist kein Tibialorgan ausgebildet (Symplesiomorphie); 

— am Tarsus sind die Pulvillen wohlentwickelt (Symplesiomorphie). 


Flügelgeäder 


Die umfangreiche Arbeit Hennigs über Flügelgeäder und System der Diptera (1954) 
zeigt deutlich, daß die Bewertung von Merkmalen aus diesem Komplex in starkem 
Maße von Vorstellungen über die verwandtschaftlichen Beziehungen abhängig ist. Das 
hängt damit zusammen, daß es sich bei den betreffenden Merkmalsausprägungen meist 
um einfache Reduktionen von Flügeladern handelt, die stark konvergenzverdächtig 
sind. Aus diesem Grunde sollte der Ausprägung des Flügelgeäders bei der Rekonstruk- 
tion verwandtschaftlicher Beziehungen keine entscheidende Bedeutung beigemessen 
werden. 


Für die Rekonstruktion des Grundmusters der Bibionomorpha hinsichtlich der Ausprä- 
gung des Flügelgeäders ist von Bedeutung, daß die Pachyneuroidea ein relativ 
ursprüngliches Adermuster aufweisen. So ist das Vorhandensein der Diskalzelle bei 
Cramptonomyia, Haruka und Pergratospes (Wood 1981) ein Merkmal, das aus dem 
Grundmuster der Diptera (Hennig 1973: 190) übernommen wurde und damit auch 
Grundmuster-Merkmal der Bibionomorpha ist. Innerhalb der Bibionomorpha muß die 
Diskalzelle dann vielfach reduziert worden sein, denn sie fehlt bei Pachyneura, Bibio- 
noidea und Mycetophiliformia (Hennig 1954). 


Ähnliches gilt für den 3. Ast der Media (M3), der ebenfalls nur noch bei den oben 
genannten drei Arten der Pachyneuroidea vorkommt, aber eindeutig Grundmuster- 
Merkmal der Diptera ist (Hennig 1973: 190). 


Der Radialsektor (R) bildet sowohl bei den Bibioniformia als auch Mycetophiliformia 
nur drei Äste aus (Hennig 1954); diese Merkmalsausprägung gehört damit sicher zum 
Grundmuster der Bibionomorpha. 


Die Randader (Costa), die im Grundmuster der Diptera den ganzen Flügel umzieht 
(Hennig 1973: 190), reicht bei den meisten Arten sowohl der Bibioniformia als auch der 
Mycetophiliformia nicht über die Mündung von R5 in den Flügelrand hinaus (Hennig 
1954). Die bei Cecidomyiidae vorkommende große Ausdehnung der Costa um den 
gesamten Flügelrand (Gagné 1981) ist wahrscheinlich sekundärer Natur. Dieser schein- 
bar ursprüngliche Merkmalszustand kommt bei Formen vor, die die Längsadern des 
Flügels weitgehend reduziert haben (Mamayev & Krivosheina 1965); die Verlängerung 
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der Costa kónnte daher in funktionellem Zusammenhang mit der Stabilisierung der 
Flügelfläche stehen. Die Alternative, daß die ursprüngliche Lange der Costa innerhalb 
der Bibionomorpha nur bei Gallmücken mit extrem reduziertem Flügelgeäder erhalten 
geblieben ist, ist sehr unwahrscheinlich. 


Aus dieser Zusammenstellung der Ausprägung verschiedener Flügeladern geht hervor, 
daB die letzte Stammart der Bibionomorpha ein Flügelgeáder besessen haben dürfte, 
dem rezent das von Cramptonomyia spenceri (Krivosheina & Mamayev 1970, Abb.4) 
nahekommt. Innerhalb der Bibionomorpha ist es dann vielfach zu Reduktionen 
gekommen, deren Bewertung erst anhand des Verwandtschaftsdiagramms móglich sein 
wird. 


Imaginale Mundwerkzeuge 


Die Imagines sowohl der Bibioniformia als auch der Mycetophiliformia zeichnen sich 
durch das Fehlen der Mandibeln in beiden Geschlechtern aus (Hennig 1973: 30). Diese 
Merkmalsausprágung, die zum Grundmuster der Bibionomorpha gehórt, ist als abge- 
leitet zu bewerten, da die letzte Stammart der Diptera in beiden Geschlechtern noch 
Mandibeln besessen hat (Hennig 1973: 153). Dagegen sind die anderen Teile des Rüssels 
im Grundmuster der Bibionomorpha erhalten: Labrum, Maxille mit den fünfgliedrigen 
Maxillarpalpen, Labium und Hypopharynx (Frey 1913). 


Merkmale der praimaginalen Stadien 
l. Larvale Stigmenausstattung 


Innerhalb der Bibioniformia besitzen die Larven der Hesperinidae und Bibionidae zehn 
Paar Stigmen (Hardy 1981; holopneustisches Tracheensystem, Terminologie nach Hen- 
nig 1973: 120), die der Pachyneuroidea nur neun Paare (Wood 1981), wobei das des 
Metathorax fehlt (peripneustisches Tracheensystem); Krivosheina & Mamayev weisen 
aber darauf hin (1970), daß bei Pergratospes ein weitgehend reduziertes Stigmenpaar 
am metathorakalen Segment vorhanden ist. Damit ist wahrscheinlich, daf) ein holo- 
pneustisches Tracheensystem zum Grundmuster der Bibioniformia gehórt. Ob dies 
auch für das Grundmuster der Bibionomorpha gilt, sollen im folgenden Innen- und 
Außengruppenvergleich zeigen. 


Am weitesten verbreitet ist bei den Larven der Diptera ein amphipneustisches Tracheen- 
system (Hennig 1973: 121). Daneben kommen aber in verschiedenen Teiltaxa — wenn 
auch viel seltener — holo- und peripneustische Larven vor. Der Außengruppen-Ver- 
gleich zeigt, daß die Larven der zur Diskussion stehenden potentiellen Schwestergrup- 
pen der Diptera (Mecoptera, Siphonaptera) in den Larvenstadien durch den Besitz aller 
oder fast aller Stigmenpaare gekennzeichnet sind; die Práimaginalstadien der Sipho- 
naptera sind holopneustisch (Hinton 1947), die der Mecoptera im Grundmuster minde- 
stens peripneustisch (Kaltenbach 1978: 83). 


Somit kann für das Grundmuster der Diptera mit genügender Wahrscheinlichkeit ein 
holopneustisches Tracheensystem angenommen werden. Diese Merkmalsausprágung ist 
unverändert in das Grundmuster der Bibionomorpha übernommen worden. 


2. Larvale Mandibel 


Die Larven sowohl der Bibioniformia (Schremmer 1956, Krivosheina & Mamayev 1970, 
Wood 1981) als auch der Mycetophiliformia (Plachter 1979b) zeichnen sich durch ein- 
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gliedrige, horizontal bewegliche Beißmandibeln aus. Abweichungen von dieser Merk- 
malsausprágung gibt es nur bei den Cecidomyiidae, deren Mandibeln zu Stiletten umge- 
wandelt sind (Hennig 1952). Es kann kein Zweifel daran bestehen, daf) der Besitz einer 
einteiligen, horizontal beweglichen Mandibel ein Grundmuster-Merkmal der Bibiono- 
morpha ist. 


Der für die Bewertung dieser Merkmalsausprägung durchgeführte AuBengruppen-Ver- 
gleich zeigt, daß bei fast allen übrigen nematoceren Diptera und Brachycera eine schräg 
oder gänzlich vertikal bewegliche Mandibel, die häufig auch zweigeteilt ist, vorkommt 
(Hennig 1948, 1952; Bischoff 1922; Anthon 1943; Schremmer 1956). Dagegen findet 
sich eine einteilige, horizontal bewegliche Mandibel außerhalb der Bibionomorpha nur 
noch innerhalb der Tipulidae (Alexander & Byers 1981). Damit stellt sich die Frage, wie 
die Mandibel der letzten Stammart der Diptera ausgesehen hat und in welcher Ebene 
sie bewegt worden ist. 


Über die Bewertung der zweiteiligen Mandibel hat es einige Verwirrung gegeben. 
Anthon (1943) hat die Zweiteilung auf die ursprüngliche Gliederung der Arthropoden- 
Extremität zurückgeführt und sie damit — durchaus folgerichtig — auch als ursprüng- 
lich für die Diptera angesehen. Demgegenüber wies Snodgrass (1950) darauf hin, daß 
die scheinbare Gliederung vermutlich durch partielle Desklerotisierung entstanden ist 
und nichts mit der ursprünglichen Gliederung einer Arthropoden-Extremität zu tun 
hat. Denn für die Hexapoda ist der Besitz einer eingliedrigen Mandibel als ursprünglich 
anzusehen, die zweiteilige Mandibel vieler Dipteren-Larven wäre somit — in Bezug auf 
das Grundmuster der Hexapoda — ein abgeleiteter Zustand. 


Schremmer (1956) dagegen hält die zweiteilige Mandibel dennoch für den ursprüngli- 
chen Zustand innerhalb der Diptera. In die Termini der Phylogenetischen Systematik 
übersetzt bedeutet dies, daß bereits die letzte Stammart der Diptera zweigeteilte Mandi- 
beln besessen hat und daß diese Merkmalsausprägung als Autapomorphie der Diptera 
bewertet werden kann. Dieser Auffassung hat sich wohl auch Hennig (1973: 110) — 
wenn auch nicht in aller Deutlichkeit — angeschlossen. Dies bedeutet aber auch, daß 
eingliedrige, horizontal bewegliche Beißmandibeln innerhalb der Diptera als abgeleitet 
bewertet werden müßten. Allerdings ist an dieser Stelle nochmals darauf hinzuweisen, 
daß diese Schlußfolgerung nicht in Einklang mit den Befunden des weiteren Außen- 
gruppenvergleichs steht. Denn es ist wahrscheinlich, daß die larvalen Mandibeln sowohl 
im Grundmuster der Siphonaptera (Kaestner 1973: 802) als auch in dem der Mecoptera 
(Kaltenbach 1978) horizontal beweglich sind. 


Eine partielle Desklerotisierung und Zweiteilung der Mandibeln ist nur dann möglich, 
wenn diese beim Nahrungserwerb keine Festhaltefunktion mehr auszuüben haben, son- 
dern eher dem Sammeln (,,Zusammenfegen“) von lockerem Substrat dienen. Darauf 
weist auch die Korrelation dieser Merkmalsausprägung mit einer starken Schrägstellung 
der Mandibeln hin (Schremmer 1951). Aber umgekehrt sind nicht alle schräggestellten 
Mandibeln gleichzeitig zweigeteilt. Es könnte hilfreich sein, diese beiden Ausprägungen 
in den weiteren Ausführungen getrennt zu betrachten. 


Es ist auffallend, daß innerhalb der Diptera horizontal bewegliche Beißmandibeln nur 
bei Bibioniformia, Mycetophiliformia und einigen Tipulidae auftreten. Die Hypothese, 
daß diese Merkmalsausprägung noch den ursprünglichen Zustand repräsentiert, führt 
zu der Annahme mehrfacher, konvergenter Verschiebung der Bewegungsebene der 
Mandibeln innerhalb der Diptera, denn ein Schwestergruppen-Verhältnis zwischen bei- 
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den Taxa ist sehr unwahrscheinlich und kann nicht durch weitere Argumente belegt wer- 
den. Bei den sicher monophyletischen Tipulidae, bei denen beide Typen vorkommen, 
scheint die Stellung der Mandibeln mit der Art des Nahrungssubstrates der Larven kor- 
reliert zu sein. Die häufig abgebildete Tanyptera (Hennig 1948, Schremmer 1951) mit 
kräftigen Beißmandibeln gehört zu den holzbewohnenden (hartes Nahrungssubstrat) 
Ctenophorinae. Ähnliches könnte auch für die ebenfalls in der Horizontalen bewegli- 
chen spitzen Raubmandibeln (Festhaltefunktion der Mandibeln) einiger Tipulidae 
angenommen werden. Zumindest also für die Tipulidae kann mit einer Rückdrehung 
der Mandibeln in die für Hexapoda typische Lage gerechnet werden, zumal auch zum 
Grundmuster ihrer mutmaßlichen Schwestergruppe, der Trichoceridae (?), schräg ven- 
trad gerichtete Mandibeln gehören (Hennig 1948). 


Wenn die Beißmandibeln der Bibioniformia und Mycetophiliformia demgegenüber den 
(immer noch) ursprünglichen Zustand repräsentieren, könnte ein Schwestergruppen- 
Verhältnis zwischen diesen und allen übrigen Diptera (einschließlich der Brachycera) 
angenommen werden. Diese Hypothese läßt sich aber mit keinem weiteren Merkmal 
stützen und gerät darüberhinaus auch noch in Konflikt mit anderen, ebenfalls begrün- 
deten Vorstellungen, die auf Merkmalsausprägungen der Flügelbasis (Hennig 1968) 
und des Praetarsus (Hennig 1968, 1973: 22; Röder 1986) basieren. 


Gegen die Vorstellung, die Drehung der Mandibel bis zur vertikalen Stellung ist inner- 
halb der Diptera mehrfach unabhängig entstanden, spricht nur ihr geringer Wahr- 
scheinlichkeitsgrad. Gegenargumente, die sich auf funktionelle und morphologische 
Bedingungen stützen könnten, lassen sich nicht anführen. 


Nimmt man aber für das Grundmuster der Diptera den Besitz eines schräg oder vertikal 
beweglichen Mandibelpaares an, so ist die horizontal bewegliche Beißmandibel dann 
mindestens zweimal unabhängig innerhalb dieses Taxon entstanden (Bibionomorpha, 
Tipulidae). Korreliert ist diese Stellung mit einer rein terrestrischen Lebensweise, die 
Rohdendorf (1974: 62) als typisch für die meisten Bibionomorpha ansieht, verbunden 
mit relativ hartem Nahrungssubstrat. Demgegenüber hat die letzte Stammart der Di- 
ptera die Larvalentwicklung vermutlich in einem semiaquatischen Milieu verbracht 
(Hinton 1947). 


Der Besitz schräg ventrad gerichteter Mandibeln ist als Praedisposition für die Entste- 
hung von partiell desklerotisierten, zweiteiligen Mandibeln zu betrachten. Der Besitz 
derartiger Mandibeln ist korreliert mit dem Vorkommen der Larven in relativ flüssigen 
Substraten, wobei Nahrungspartikel mit den Mandibeln zusammengefegt werden 
(Schremmer 1951). So ist es nicht unwahrscheinlich, daß diese Form der Mandibel 
mehrfach unabhängig innerhalb der Diptera evolviert wurde und damit einen abgeleite- 
ten Zustand repräsentiert. Teskey (1981) geht ebenfalls davon aus, daß zumindest bei 
den Brachycera die Zweiteilung unabhängig entstanden ist. 


Zusammenfassend kann gesagt werden, daß der Besitz einer eingliedrigen, in der Hori- 
zontalen beweglichen Mandibel ohne jeden Zweifel ein Grundmuster-Merkmal der 
Bibionomorpha ist. Das Vorkommen dieser Merkmalsausprägung bei fast allen Vertre- 
tern des Taxon läßt keinen anderen Schluß zu. Aber die Bewertung des Merkmals kann 
nicht so eindeutig erfolgen. Beim derzeitigen Kenntnisstand scheint es am wahrschein- 
lichsten, daß die letzte Stammart der Diptera schräg oder vertikal gestellte Mandibeln 
besessen hat; innerhalb des Taxon ist es dann zweimal unabhängig (Tipulidae, Bibiono- 
morpha) zu einer Rückdrehung der Mandibeln in die horizontale Bewegungsebene 
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gekommen. Damit ist der Besitz solcher Mandibeln fiir das Grundmuster der Bibiono- 
morpha als abgeleitet zu bewerten. 


3. Larvale Antenne 


Bei den meisten Bibionomorpha ist die larvale Antenne bis auf ein Glied scheibenfór- 
mig verkürzt (Krivosheina & Mamayev 1970, Plachter 1979b, Hardy 1981, Wood 1981). 
Lediglich innerhalb der Mycetophiliformia besitzen Larven der Cecidomyiidae (Mama- 
yev & Krivosheina 1965) und Mycetophilidae (Ditomyiinae, Bolitophilinae, Plachter 
1979b) eine spitzkonische, dreigliedrige Antenne. Da im Grundmuster der Diptera die 
larvale Antenne aus mehreren (6?) Gliedern besteht (Hennig 1973: 112), kann die drei- 
gliedrige Antenne als Merkmalsausprágung für das Grundmuster der Bibionomorpha 
angenommen werden. Dieser Merkmalszustand ist noch in das Grundmuster der Myce- 
tophiliformia übernommen worden, wáhrend in der Stammlinie der Bibioniformia die 
Reduktion der Antennenglieder weiter fortgeschritten ist. Da die Larven aller bekannter 
Bibionoidea und Pachyneuroidea eine eingliedrige scheibenfórmige Antenne besitzen, 
ist es wahrscheinlich, daß diese abgeleitete Merkmalsausprägung bereits im Grundmu- 
ster der Bibioniformia vorhanden ist. 


4. Beinscheiden 


Die Beinscheiden der Puppen sind innerhalb der Bibionomorpha verschieden ausge- 
prägt. Während sie bei den Bibioniformia teilweise übereinander liegen (Morris 1921, 
Hennig 1948), sind sie bei der Mehrzahl der Mycetophiliformia in einer Ebene neben- 
einander angeordnet (Hennig 1948, Plachter 1979c). 


Der Aufengruppen-Vergleich zeigt, daß auch innerhalb der übrigen Diptera beide 
Merkmalsausprägungen auftreten (Hennig 1950). Auch wenn in der Außengruppe 
weder für die Siphonaptera noch für die Mecoptera die Lage der Beinscheiden im 
Grundmuster bekannt ist, scheinen in beiden Taxa übereinanderliegende Beinscheiden 
zu dominieren (Mecoptera, Kaltenbach 1978: 85; Siphonaptera, Séguy 1951: 755). Mit 
dieser Merkmalsverteilung gewinnt die Annahme an Wahrscheinlichkeit, daß auch die 
letzte Stammart der Diptera im Puppenstadium übereinanderliegende Beinscheiden 
besessen hat. Diese Merkmalsausprágung ist innerhalb der Diptera vielfach unabhangig 
abgewandelt worden. 


Es ist naheliegend, daß eine Umlagerung der Beinscheiden in Zusammenhang steht mit 
dem Lokomotionsvermógen der Puppen und/oder dem Substrat, in dem die Verpup- 
pung erfolgt. Die Lage der Beinscheiden in einer Ebene führt dazu, daf) die Ventralseite 
der Puppe insgesamt flacher und glatter wird. 


Eine Korrelation mit dem Lebensraum ist aber nur bei Formen zu erkennen, die in stark 
strómendem Wasser leben; sowohl bei Blephariceridae als auch Deuterophlebiidae lie- 
gen die Beinscheiden in einer Ebene nebeneinander. 


Die Merkmalsausprágung aus dem Grundmuster der Diptera ist unverándert in das der 
Bibionomorpha übernommen und erst innerhalb des Taxon bei den Mycetophiliformia 
abgewandelt worden. Es stellt sich nun die Frage, wie die Merkmalsverteilung innerhalb 
der Mycetophiliformia zu bewerten ist. Fast alle (bekannten) Puppen haben nebenein- 
ander liegende Beinscheiden, lediglich einige Mycetophilidae (Macrocerinae, Apolepht- 
hisa subincana, Plachter 1979c) weichen von diesem Schema ab. Es kann nicht ausge- 
schiossen werden, daß dies zumindest bei A. subincana ein sekundärer Zustand ist; 
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Plachter (1979c) weist in diesem Zusammenhang ausdriicklich auf die kurzen Bein- 
scheiden dieser Art hin. 


Entweder sind also innerhalb der Mycetophiliformia bei den Puppen die Beinscheiden 
mehrfach konvergent in eine Ebene verlagert worden oder aber ein ursprünglich schei- 
nender Zustand ist sekundär zweimal unabhängig innerhalb der Mycetophilidae 
erreicht worden. Rein numerisch erscheint letzteres am wahrscheinlichsten, so daf) für 
das Grundmuster der Mycetophiliformia ein Puppenstadium mit in einer Ebene liegen- 
den Beinscheiden postuliert werden kann. Dieser Merkmalszustand ist gegenüber dem 
Grundmuster der Bibionomorpha abgeleitet. 


Zusammenfassung: Präimaginale Merkmalsauspragungen im Grundmuster der Bibio- 
nomorpha 

— die Larven sind holopneustisch (Symplesiomorphie); 

— die larvale Mandibel wird horizontal bewegt (Autapomorphie) und ist einteilig (Sym- 
plesiomorphie); 

— die Larven besitzen eine dreigliedrige Antenne (Symplesiomorphie); 

— bei den Puppen liegen die Beinscheiden übereinander (Symplesiomorphie). 


Verwandtschaftliche Beziehungen innerhalb der Bibionomorpha (Abb.278-280) 


Bevor im Folgenden Taxa der Bibionomorpha als geschlossene Abstammungsgemein- 
schaften begründet und Schwestergruppen-Verháltnisse diskutiert werden, wird die 
Monophylie der Bibionomorpha (Bibioniformia + Mycetophiliformia) begründet. 


Die Bewertung der Grundmuster-Merkmale mit Hilfe des AuBengruppenvergleichs hat 
gezeigt, daß die meisten Merkmalsausprägungen im Grundmuster der Bibionomorpha 
als Symplesiomorphien anzusprechen sind. Es gibt aber einige Merkmale aus verschie- 
denen Bereichen (Semaphoronten Imago und Larve, Flügelgeäder, Mundwerkzeuge, 
männliches Genitale, Thorax), die apomorphen Charakter aufweisen und daher zur 
Begründung der Monophylie des Taxon herangezogen werden kónnen. 


(1) Mandibeln der Imagines in beiden Geschlechtern restlos reduziert 

Diese Merkmalsausprágung kann ohne Widerspruch als Autapomorphie der Bibiono- 
morpha bewertet werden, da die als Schwestergruppe in Frage kommenden Brachycera 
und/oder Blephariceridae in ihrem Grundmuster noch gut entwickelte Mandibeln auf- 
weisen (Hennig 1973: 22, 39). Es muß aber darauf hingewiesen werden, daß die Mandi- 
beln innerhalb der Diptera vielfach unabhängig reduziert worden sind. So besitzen nach 
Hennig (1973) z. B. die Imagines der Tipuloidea und Trichoceridae (: 20), der Chirono- 
midae (: 29), Anisopodidae und Scatopsoidea (: 30) keine Mandibeln mehr. Aus diesem 
Grund ist die Reduktion der imaginalen Mandibeln konvergenzverdächtig, die Begrün- 
dung der Bibionomorpha als geschlossene Abstammungsgemeinschaft kann sich nicht 
allein auf dieses Argument stützen. 


(2) Mandibeln der Larven werden horizontal bewegt 

Wenn die letzte Stammart der Diptera im Larvenstadium tatsáchlich schrág ventrad 
gerichtete und vertikal bewegliche Mandibeln besessen hat, dann ist die horizontal 
bewegliche Beißmandibel der Bibionomorpha als abgeleitet zu bewerten. Da es so gut 
wie ausgeschlossen ist, daß die Übereinstimmung in dieser Merkmalsausprágung mit 
einigen Tipulidae auf Synapomorphie beruht, kann die horizontal bewegliche Beiß- 


90 


Bibionomorpha 
Bibioniformia Mycetophiliformia 
Pachyneuroidea Bibionoidea Cecidomyioidea Mycetophiloidea 
S vi 
= 

(cb) SCH ® 
© ell e 

© 2 v kd ® 
DG 5 A S by v E 
= fe} "MA g Zei D Ez [o d 
U ö E G o T = Q, 
E 42 2 -r4 = T eet El O 
P £i o E o -n Q eu be 
te E Qi Q ge M 9 E Q 
s S 3 k Ü E E 8 P 
Q p T m O Gi a a = 

43-45 
16 21 46-48 
19 
14 39-41 
15 20 
28-31 
42 
34-37 
18 38 
11-13 
17 
33 
32 
dy 22-27 
1-7 


Abb.278: Verwandtschaftsdiagramm der Bibionomorpha: (1) Mandibeln restlos reduziert (Imagi- 
nes); (2) Larvale Mandibeln werden horizontal bewegt; (3) Costa am Hinterrand des Flügels redu- 
ziert; (4) Ejakulator-Apodem in zwei Abschnitte gegliedert (Männchen); (5) Muskel zwischen 
Gonocoxit und Gonocoxit-Apodem (Männchen); (6) Parameren-Muskel vorhanden (Männchen); 
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mandibel als Autapomorphie der Bibionomorpha bewertet werden. Diese Hypothese ist 
erst dann falsifiziert, wenn die mehrfach unabhángige Entstehung vertikal beweglicher 
Mandibeln innerhalb der Diptera wahrscheinlich gemacht werden kann. 


(3) Reduktion der Costa am Hinterrand des Flügels 

Diese Merkmalsausprágung, die ohne jeden Zweifel abgeleitet ist, ist als Argument für 
die Monophylie der Bibionomorpha áhnlich zu bewerten wie Merkmal (1). In beiden 
Fállen handelt es sich um innerhalb der Diptera háufig auftretende Reduktionen, so 
daf) auch für die Bibionomorpha Konvergenzen nicht ausgeschlossen werden kónnen. 


Die drei folgenden Merkmale finden sich im männlichen Genitale, werden aber — da 
sie nicht miteinander korreliert sind — getrennt aufgeführt: 


(4) Ejaculator-Apodem im mannlichen Genitale in zwei Abschnitte gegliedert 
Da diese Merkmalsausprágung von keinem anderen Taxon außerhalb der Bibionomor- 
pha bekannt ist, kann sie nur als Autapomorphie der Bibionomorpha bewertet werden. 


(5) Stabilisierender Muskel zwischen Gonocoxit und Gonocoxit-Apodem (M7) 

Auch dieses Muskelpaar findet sich nur innerhalb der Bibionomorpha; diese apomor- 
phe Merkmalsausprágung kann als weiteres Argument für die Monophylie der Bibiono- 
morpha herangezogen werden. 


(6) Parameren-Muskel (M9) 

Obwohl Parameren zum Grundmuster der Diptera gehóren, tritt dieses Muskelpaar nur 
innerhalb der Bibionomorpha auf. Der Besitz eines Parameren-Muskels ist wahrschein- 
lich eine weitere Autapomorphie des Taxon, da sonst die vielfache Reduktion des Mus- 
kelpaares innerhalb der Diptera angenommen werden müßte. 


(7) Episternum des Mesothorax ist asymmetrisch geteilt 

Da die beiden potentiellen Adelphotaxa der Bibionomorpha (Brachycera und/oder Ble- 
phariceridae) ein annáhernd symmetrisch geteiltes Episternum aufweisen, ist es wahr- 
scheinlich, daf) die Asymmetrie als autapomorphe Merkmalsausprágung bewertet wer- 
den kann. 


(7) Episternum des Mesothorax asymmetrisch geteilt (Imagines); (8) Antenne bis auf ein Glied 
scheibenfórmig verkürzt (Larven); (9) Palpus labialis restlos reduziert (Larven); (10) Labium und 
Hypopharynx miteinander verbunden (Larven); (11) Verschmälerung der Flügelbasis; (12) Paarige, 
stárker sklerotisierte Bereiche auf dem Prothorax (Larven); (13) Beine stark verlangert (Imagines); 
(14) Diskoidalzelle fehlt (Flügelgeäder); (15) Metathorakal-Stigma sehr klein (Larven); (16) Quera- 
der zwischen den Ästen des Radialsektors (Flügelgeäder); (17) Antennengeißel verkürzt (Imagi- 
nes); (18) Genitalsegment-Boden durchgehend sklerotisiert (Männchen); (19) Gonostyli apikal tief 
eingebuchtet (Männchen); (20) Männchen holoptisch; (21) Larvale Cuticula mit Anhängen; (22) 
Diskoidalzelle fehlt; (23) Radialsektor 2-ästig (Flügelgeäder); (24) Media-Stamm schwach ausge- 
prägt (Flügelgeäder); (25) Pulvillen reduziert (Imagines); (26) Zwei Spermathekae (Weibchen); (27) 
Beinscheiden liegen in einer Ebene nebeneinander (Puppen); (28) Kopfkapsel reduziert, Mandi- 
beln stilettförmig (Larven); (29) Ausbildung von Metacephalstäben (Larven); (30) Spatula sternalis 
(Larven); (31) Cuticula mit Papillen (Larven); (32) Coxae verlängert (Imagines); (33) Tibialorgan 
(Imagines); (34) Penis mit Dörnchenplatte (Männchen); (35) Gonocoxosternit VIII verlängert 
(Weibchen); (36) 8. abdominales Stigmenpaar reduziert (Larven); (37) Antenne bis auf ein Glied 
verkürzt (Larven); (38) Gänge der Spermathekae münden direkt im Genitalkammer-Dach (Weib- 
chen); (39) Radialsektor 1-ästig (Flügelgeäder); (40) Larven propneustisch; (41) Larvale Antenne 
bis auf ein Glied verkürzt; (42) Postphragma verkürzt (Imagines); (43) Subcosta verkürzt (Flügel- 
geäder); (44) Palpiger stabförmig (Larven); (45) Tibialorgan nicht grubig differenziert (Imagines); 
(46) Labialpalpen restlos reduziert (Larven); (47) 8. abdominales Stigma reduziert (Larven); (48) 
Sternum IX nicht distinkt vorhanden (Männchen). 


92 


Unter den sieben mutmaßlichen Autapomorphien der Bibionomorpha ist nicht eine, die 
als Argument durch besondere Qualität überzeugen könnte. Es liegen mit ihnen aber 
Indizien vor, die in ihrer Gesamtheit die Existenz der Bibionomorpha als geschlossene 
Abstammungsgemeinschaft wahrscheinlich machen. Zu dieser Hypothese gibt es beim 
derzeitigen Kenntnisstand keine begründbare Alternative. Darüberhinaus hat sich 
gezeigt, daß die Bibionomorpha excl. der Anisopodidae und Scatopsoidea überzeugen- 
der als Monophylum begründet werden kónnen als die Bibionomorpha sensu Hennig. 
Aus diesen Gründen erscheint es gerechtfertigt, mit der Hypothese weiterzuarbeiten, 
daß die Bibionomorpha (Bibioniformia + Mycetophiliformia) als Monophylum exi- 
stent sind. 


Bibioniformia 

Die Bibioniformia, die neben den Bibionoidea auch noch die artenarmen Pachyneuri- 
dae umfassen, sind in vielen Merkmalen ursprünglicher geblieben als ihre Schwester- 
gruppe, die Mycetophiliformia. Dementsprechend schwierig ist es, ihre Existenz als 
geschlossene Abstammungsgemeinschaft zu belegen. Folgende Merkmalsausprágungen 
weisen aber auf die Monophylie dieser Gruppierung hin: 


(8) Larvale Antenne bis auf ein Glied scheibenfórmig verkürzt 

Zum Grundmuster der Mycetophiliformia gehórt eine noch dreigliedrige, spitz-koni- 
sche larvale Antenne. Bei allen Larven der Vertreter der Bibioniformia ist die Antenne 
aber bis auf ein Glied verkürzt und dadurch scheibenfórmig ausgeprägt, Die Merkmals- 
verteilung zeigt, daß noch zum Grundmuster der geschlossenen Abstammungsgemein- 
schaft Bibionomorpha eine larvale Antenne mit 3 Gliedern gehórt. Dieser Zustand ist 
in das Grundmuster der Mycetophiliformia übernommen worden, während in der 
Stammlinie der Bibioniformia die Reduktion von Antennengliedern weiter fortgeschrit- 
ten ist. Die letzte Stammart des Taxon hat dann im Larvenstadium eine nur eingliedrige, 
scheibenfórmige Antenne besessen. Diese Merkmalsausprägung kann nur als autapo- 
morpher Merkmalszustand im Grundmuster der Bibioniformia bewertet werden. 


(9) Palpus labialis bei den Larven restios reduziert 

Auch das Labium der Larven der Bibioniformia ist gegenüber dem des Grundmusters 
der Diptera vereinfacht. Die innerhalb der Diptera nur noch selten auftretenden Labial- 
palpen (Hennig 1973: 105) gehóren sicher noch zum Grundmuster der Bibionomorpha, 
da sie bei den Larven der Ditomyiidae (Mycetophiliformia) (Keilin 1919; Madwar 1937) 
noch wohlentwickelt vorhanden sind. Die Larven aller Bibioniformia zeichnen sich 
dagegen durch den vollstandigen Mangel eines Palpus labialis aus (Morris 1917; Perrau- 
din 1961; Krivosheina & Mamayev 1967, 1970). Dieser apomorphe Merkmalszustand 
gehórt sicher zum Grundmuster der Bibioniformia und ist als weiteres Indiz für die 
Monophylie dieses Taxon anzusehen. 


(10) Verbindung zwischen Labium und Hypopharynx bei den Larven 

Die Larven der Bibioniformia zeichnen sich durch eine besondere Verbindung des 
Labium mit dem Hypopharynx aus. Bei allen bisher beschriebenen Formen liegt das 
Praementum eingebettet zwischen lateralen Ausláàufern des Hypopharynx (Morris 1917; 
Perraudin 1961; Krivosheina & Mamayev 1967, 1970). Eine solche Konfiguration ist 
wohl einmalig innerhalb der Diptera und kann mit großer Sicherheit als autapomor- 
phes Grundmustermerkmal der Bibioniformia bewertet werden. 
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]. Pachyneuroidea 


Die Pachyneuridae umfassen lediglich vier Arten, die zerstreut im holarktischen Raum 
verbreitet sind: Pachyneura fasciata Zetterstedt, 1838; Haruka elegans Okada, 1938; 
Pergratospes holoptica Krivosheina & Mamayev, 1970 und Cramptonomyia spenceri 
Alexander, 1931. Wahrend die drei letztgenannten Spezies wohl immer als náher mitein- 
ander verwandt betrachtet wurden, sind die Vorstellungen über die Verwandtschaftsbe- 
ziehungen von Pachyneura sehr verschieden. Sie wurden seit ihrer Beschreibung zu den 
Bibionidae (Duda 1930), zu den Tipulomorpha sensu Rohdendorf (1964) und zu den 
Axymyiidae (Hennig 1973: 30) gestellt. Wood (1981) ist der erste gewesen, der alle vier 
Arten (unter der Familienbezeichnung Pachyneuridae) zusammengefaßt hat. Und tat- 
sáchlich weisen auch einige Indizien auf die Monophylie dieser Gruppierung hin: 


(11) Verschmälerung der Flügelbasis 

Die Flügelbasis ist bei allen vier Arten stark verschmälert, eine Alula ist nicht vorhan- 
den (Krivosheina & Mamayev 1970, Wood 1981). Da ein solcher Lappen am Hinter- 
rande des Flügels aber unzweifelhaft zum Grundmuster der Bibionomorpha — wie die 
Bibionoidea und Mycetophiliformia zeigen — gehórt, kann diese Reduktion als auta- 
pomorphe Übereinstimmung der Pachyneuroidea bewertet werden. 


(12) Larvaler Prothorax 

Die Larven der Pachyneuridae zeichnen sich durch den Besitz von paarigen, stárker 
sklerotisierten Bereichen auf der Dorsal- und Ventralseite des Prothorax aus (Krivos- 
heina & Mamayev 1970, 1986); nach Wood (1981) sollen sie als Ansatzstellen für Mus- 
keln dienen, die an der Drehung des Kopfkapsel beteiligt sind. Eine solche Differenzie- 
rung des Prothorax ist innerhalb der Bibionomorpha nicht noch einmal zu finden und 
scheint auch für die Larven aus anderen Taxa der Diptera nicht bekannt zu sein. Aus 
diesem Grunde ist es ohne Widerspruch möglich, diese Merkmalsausprägung als Auta- 
pomorphie im Grundmuster der Pachyneuroidea zu werten. 


(13) Beine der Imagines stark verlangert 

Bei allen vier Arten der Pachyneuridae sind die Beine auffallend stark verlangert. Diese 
Merkmalsausprágung ist innerhalb der Diptera sehr oft unabhángig entstanden und 
daher mit Vorsicht zu betrachten. Es scheint aber nicht sinnvoll zu sein, diese Überein- 
stimmung innerhalb der Pachyneuroidea als Folge konvergenter Entwicklung betrach- 
ten zu wollen. Darüberhinaus sind weder die Beine der Bibionoidea noch der Myceto- 
philiformia im Grundmuster so extrem (tipulidenartig) verlángert wie bei diesem 
Taxon. Daher kann dieser Merkmalszustand als weitere Autapomorphie der Pachyneu- 
roidea bewertet werden. — Desweiteren weisen Wood & Borkent (1989: 1350) auf syna- 
pomorphe Übereinstimmungen im Bereich der mánnlichen Genitalien hin, ohne aber 
im Detail darauf einzugehen. 


1.1. Pachyneuridae 


(14) Diskoidalzelle reduziert 

Die monotypische Gattung Pachyneura unterscheidet sich von den übrigen Arten der 
Pachyneuroidea durch das Fehlen der Diskoidalzelle im Flügelgeäder. Diese Besonder- 
heit ist sicher apomorph. 


1.2. Cramptonomyiidae 


(15) Metathorakal-Stigma der Larven sehr klein 
Während bei Pachyneura das Stigma des Metathorax so groß ist wie die übrigen Atem- 
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öffnungen, ist es bei den drei Arten der Cramptonomyiidae stark verkleinert und bei 
Pergratospes kaum zu erkennen (Krivosheina & Mamayev 1970). Da ein deutlich holo- 
pneustisches Tracheensystem Grundmuster-Merkmal der Bibionomorpha ist, kann Ver- 
kleinerung des metathorakalen Stigmas als Autapomorphie der Cramptonomyiidae 
bewertet werden. 


(16) Querader zwischen den Asten des Radialsektors 

Dies ist eines der seltenen Beispiele dafür, daß Merkmale des Flügelgeäders nicht immer 
Reduktionen sind. Auch wenn die Deutung dieser „überzähligen“ Ader nicht eindeutig 
erfolgen kann, ist der Besitz der Querader ein abgeleiteter Merkmalszustand (Wood 
1981). Damit liegt ein weiteres Indiz für die Monophylie der Cramptonomyiidae vor. 


2. Bibionoidea 


(17) Antennengeiflel verkürzt 

Wieviele Glieder die Antennengeifel der letzten Stammart der Diptera besessen hat, 
läßt sich verläßlich nur schwer bestimmen. Innerhalb der Diptera tritt am weitaus hau- 
figsten die Zahl 14 auf, so daß im allgemeinen Formen sowohl mit weniger als auch mit 
mehr Geifelgliedern als abgeleitet betrachtet werden (Hennig 1973: 164). Bei den Bibio- 
noidea treten immer nur maximal zehn Antennengeißel-Glieder in Erscheinung (Hen- 
nig 1973: 31), wahrend bei den Pachyneuroidea und den Mycetophiliformia die Zahl 14 
vorherrschend ist. Diese Merkmalsverteilung macht wahrscheinlich, daß es eine letzte 
gemeinsame Stammart von Hesperinidae und Bibionidae gegeben hat und daß diese 
eine nur 10gliedrige Antennengeißel besaß. Die Ausprägung der Antenne ist damit als 
ein autapomorphes Grundmuster-Merkmal der Bibionoidea zu bewerten. 


(18) Männliche Terminalia mit durchgehend sklerotisierter Ventralflache des Genital- 
segments 

Sowohl bei den Hesperinidae (Hardy 1945; Hardy & Takahashi 1960) als auch bei allen 
Bibionidae sind die Gonocoxite auf der Ventralseite miteinander verschmolzen. Dies ist 
sicher abgeleitet, denn der ursprüngliche Zustand mit membranöser Ventralfläche fin- 
det sich innerhalb der Bibioniformia noch bei den Cramptonomyiidae. Da eine durch- 
gehende Sklerotisierung auch noch nicht zum Grundmuster der Mycetophiliformia 
gehórt, kann diese Merkmalsausprágung als weitere Autapomorphie der Bibionoidea 
bewertet werden. 


2.1. Hesperinidae 


Dieses Taxon, das nur die holarktisch verbreitete Gattung Hesperinus Walker, 1848 
umfaßt, läßt sich durch eine Autapomorphie aus dem Bereich des männlichen Genitale 
zufriedenstellend als geschlossene Abstammungsgemeinschaft begründen: 


(19) Gonostyli im männlichen Genitale tief eingebuchtet 

Diese Merkmalsausprágung, auf die bereits Hennig (1973: 31) hingewiesen hat, ist ein- 
deutig apomorph. Ahnliche Gonostyli finden sich noch innerhalb der Mycetophilidae, 
doch sind sie nicht Bestandteil des Grundmusters der Mycetophiliformia. So ist es zwei- 
felsfrei móglich, die gegabelten Gonostyli von Hesperinus als Autapomorphie des 
Taxon zu bewerten. 


2.2. Bibionidae (Abb.279) 


Die weltweit verbreiteten Bibionidae sind als geschlossene Abstammungsgemeinschaft 
zufriedenstellend zu begründen: 
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(20) Männchen holoptisch 
Diese auffallige Merkmalsausprágung ist nach Hennig (1973: 31) eine Autapomorphie 
der Bibionidae. 


(21) Cuticula der Larven mit fleischigen Anhangen 

Nach Hardy (1981) und Krivosheina (1086: 314, 319) sind solche Anhänge, die sich über 
die gesamte Körperoberfläche verteilen, typisch für die Bibionidae, während ihrem 
Adelphotaxon, den Hesperinidae, solche Differenzierungen fehlen. Auch in der weite- 
ren AuBengruppe ist diese Merkmalsausprágung nicht zu finden. Daher ist es móglich, 
den Besitz von fleischigen Anhängen als Autapomorphie der Bibionidae zu werten. 


Innerhalb der Bibionidae kónnen die Bibioninae besonders gut als geschlossene 
Abstammungsgemeinschaft ausgewiesen werden: 


(—) Vorderschenkel der Imagines verdickt 
Diese von Hennig (1973: 31) angeführte Merkmalsausprágung ist sicher autapomorph, 
da die Femora in der Außengruppe nicht auffallend verdickt sind. 


(—) Im Flügelgeäder ist der Radialsektor 1-ästig 

Da im Grundmuster der Bibionoidea und auch in dem der Bibionidae der Radialsektor 
zwei Äste aufweist (Hennig 1973: 31), kann die Einästigkeit bei den Bibioninae als wei- 
teres Indiz für ihre Monophylie angesehen werden. 


(—) 8. abdominales Stigmenpaar in beiden Geschlechtern dorsad in den Bereich des 9. 
Segments verlagert 

Die Verschiebung des ursprünglich in der Pleuralmembran gelegenen Stigmenpaares 
erfolgte wahrscheinlich erst in der Stammlinie der Bibioninae und ist damit eine Auta- 
pomorphie des Taxon. Die übrigen Bibionidae und auch Hesperinus haben dieses Stig- 
menpaar reduziert. Es scheint unwahrscheinlich, daß diese Reduktion erst nach erfolg- 
ter Verlagerung dorsad erfolgt ist. Und auch wenn es sich beim letzten abdominalen 
Stigmenpaar der Bibioninae um einen Neuerwerb handeln sollte, ist es immer noch als 
Autapomorphie zu bewerten. 


(—) Tergum X der Legeróhre restlos reduziert 

Diese Merkmalsausprägung, die für alle bislang untersuchten Weibchen der Bibioninae 
typisch ist (Iwata & Nagatomi 1979), ist sicher eine weitere Autapomorphie des Taxon. 
Denn sowohl die übrigen Bibionidae als auch Hesperinus (Iwata & Nagatomi 1981) 
reprásentieren durch den Besitz des Tergum X den ursprünglichen Zustand. 


(—) Cerci der Weibchen eingliedrig 
Die Bewertung, daß es sich hierbei um eine weitere Autapomorphie der Bibioninae han- 
delt, läßt sich wie beim vorhergehenden Merkmal begründen. 


(—) Vasa deferentia verdickt und verkürzt 

Bislang sind die inneren Geschlechtsorgane nur bei wenigen Arten der Bibionidae 
untersucht worden, so daf) die Bewertung der Merkmalsausprágung als Autapomorphie 
der Bibioninae mit Vorsicht zu betrachten ist. 


Die übrigen Bibionidae, in der konventionellen Klassifikation als Pleciinae zusammen- 
gefaßt, lassen sich dagegen nicht als monophyletische Gruppe begründen (Hennig 
1973: 31). Es soll aber bemerkt werden, daß bei den vier Arten der Pleciinae (Penthetria 
funebris, Plecia ornaticornis, P. amplipennis, P. nearctica [Leppla et al. 1975]), deren 
Penis genauer untersucht ist, das Dorsalsklerit ein gut entwickeltes mediales Apodem 
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Bibionidae 


Plecinae Bibioninae 








Abb.279: Die basale Verzweigung im Verwandt- 
schaftsdiagramm der Bibionidae (Erláuterun- 
gen zu den Apomorphien vgl. Text): (1) Mànn- 
2 chen holoptisch; (2) Larvale Cuticula mit 
Anhängen; (3) Dorsalsklerit mit medialem 
Apodem (Männchen); (4) Vorderschenkel der 
Imagines verdickt; (5) Radialsektor l-ástig 
(Flügelgeáder); (6) 8. abdominales Stigmen- 
paar dorsad verlagert (Imagines); (7) Tergum 
X der Weibchen restlos reduziert; (8) Cerci der 
Weibchen eingliedrig; (9) Vasa deferentia 
(Mánnchen) verkürzt und verdickt. 





aufweist. Das kónnte darauf hinweisen, daf es sich doch um ein Monophylum und 
nicht um eine paraphyletische Restgruppe handelt. 


Mycetophiliformia 


Das stammesgeschichtliche Gegenstück zu den Bibioniformia sind die artenreichen 
Mycetophiliformia, zu denen die Cecidomyiidae, Sciaridae, Diadocidiidae und Myceto- 
philidae gehóren. Als geschlossene Abstammungsgemeinschaft sind die Mycetophili- 
formia überwiegend durch Reduktions-Erscheinungen gekennzeichnet. Die folgenden 
drei Autapomorphien sind Reduktionen des Flügelgeäders (Hennig 1954): 


(22) Im Flugelgeader fehlt die Diskoidalzelle 
(23) Radialsektor 2-astig 
(24) Media-Stamm schwach ausgeprägt 


(25) Pulvillen reduziert 

Bei den Bibioniformia sind die Pulvillen ebenso lang wie das Empodium, was wahr- 
scheinlich dem Grundmuster der Bibionomorpha entspricht. Daher ist es móglich, die 
Reduktion der Pulvillen als Autapomorphie der Mycetophiliformia zu bewerten. 


(26) Weibchen mit zwei Spermathecae 

Dies ist sicher eine weitere Autapomorphie der Mycetophiliformia, da im Grundmuster 
der Bibioniformia mit drei Spermathecae noch der ursprüngliche Zustand reprásentiert 
ist. 
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(27) Beinscheiden der Puppen liegen in einer Ebene nebeneinander 

Diese Merkmalsausprágung ist vermutlich ebenfalls eine Autapomorphie der Myceto- 
philiformia, da in der engeren (übrige Diptera) und weiteren AuBengruppe eine Überla- 
gerung der Beinscheiden dominiert. 


Innerhalb der Mycetophiliformia besteht ein Schwestergruppen-Verhältnis zwischen 
den Cecidomyioidea und den Mycetophiloidea. 


]. Cecidomyioidea 


Dieses artenreiche, weltweit verbreitete Taxon ist mit wünschenswerter Sicherheit eine 
geschlossene Abstammungsgemeinschaft. Hennig (1973: 32) führt folgende Merkmals- 
ausprägungen auf, die eindeutig als Autapomorphien bewertet werden können: 


(28) Kopfkapsel der Larven reduziert, die Mandibeln sind stilettfórmig, die Maxillen 
sind reduziert 


(29) Ausbildung von Metacephalstaben, die bis in den Prothorax ragen (Larven) 
(30) Besitz einer Spatula sternalis („Brustgräte“) (Larven) 


(31) Cuticula der Larven mit einer Papillen-Garnitur 


2. Mycetophiloidea 


Das Adelphotaxon der Cecidomyioidea sind die Mycetophiloidea. In diesem Taxon sind 
Sciaridae, Diadocidiidae und Mycetophilidae zusammengefaßt. Die Monophylie der 
Mycetophiloidea ist mit einiger Sicherheit begründbar: 


(32) Verlangerte Coxen 
Die Coxae sind in beiden Geschlechtern im Verháltnis zur Thorax-Hóhe extrem verlán- 
gert. Dies ist sicher als Autapomorphie der Mycetophiloidea zu bewerten. 


(33) Tibialorgan 

Der Besitz einer grubigen Differenzierung, die in Verbindung mit einer Drüsenplatte an 
der Medialseite der Vorder-Tibia auftritt, ist eindeutig als Autapomorphie zu werten, da 
auBerhalb der Mycetophiloidea ein so strukturiertes Tibialorgan nicht zu finden ist. 


2.1. Sciaridae 


Dieses weltweit verbreitete, verhältnismäßig artenarme Taxon ist sehr gut als monophy- 
letische Einheit zu begründen: 


(34) Penis mit Dórnchenplatte 

Der verbreiterte caudale Teil des Ejaculator-Apodems ist bei allen bislang beschriebe- 
nen Sciaridae als Dórnchenplatte ausgebildet: auf der Ventralseite befinden sich abge- 
flachte Dórnchen, deren Spitzen alle craniad gerichtet sind. Diese Merkmalsausprá- 
gung ist innerhalb der Diptera einmalig und somit ohne Widerspruch als Autapomor- 
phie der Sciaridae bewertbar. 


(35) Gonocoxosternit VIII caudad bis in den Bereich des 10. Segments verlängert 
Diese Verlängerung innerhalb der Legeróhre, die mit der Verlagerung des Gonotrema 
korreliert ist, kann mit Sicherheit als autapomorphe Merkmalsausprágung angesehen 
werden, da die übrigen Bibionomorpha darin noch dem Grundmuster der Diptera ent- 
sprechen. 
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Die folgenden Merkmalsausprágungen lassen sich auf Reduktionen zurückführen, die 
stark konvergenzverdächtig sind. Daher sind sie zur Begründung der Monophylie der 
Sciaridae nur bedingt brauchbar. 


(36) 8. abdominales Stigmenpaar restlos reduziert (Larven) 
Diese Merkmalsausprägung findet sich innerhalb der Mycetophilidae häufiger, seine 
Bewertung kann nur mit Hilfe des Verwandtschaftsdiagramms erfolgen. 


(37) Larvale Antenne bis auf ein scheibenfórmiges Glied verkürzt 

Auch diese Reduktion ist innerhalb der Bibionomorpha hàufiger anzutreffen, gehórt 
aber nicht zum Grundmuster der Mycetophiliformia, da die Cecidomyioidea und einige 
Mycetophilidae noch dreigliedrige Antennen besitzen. Auch in diesem Fall erfolgte die 
Bewertung als Autapomorphie der Sciaridae anhand des Verwandtschaftsdiagramms. 


2.2. Mycetophilidae s.l. 


Diadocidiidae und Mycetophilidae sind eine geschlossene Abstammungsgemeinschaft 
(Mycetophilidae s.l.). Diese Hypothese läßt sich lediglich über ein Merkmal begründen, 
das aber in seiner Aussagekraft beachtenswert ist: 


(38) Die Gange der beiden Spermathecae münden nebeneinander direkt im Dach der 
Genitalkammer 

Diese Merkmalsausprägung, die durch den Verlust des unpaaren Ductus Spermathecae 
erklárt werden kann, ist einmalig innerhalb der Bibionomorpha. Auch für andere Dip- 
teren ist dieser Merkmalszustand unbekannt. Daher ist das Merkmal mit Sicherheit eine 
Autapomorphie der Mycetophilidae s.l. 


2.2.1. Diadocidiidae 


Nach Hennig (1973: 34) werden die Gattungen Diadocidia (zehn Arten in der Holarktis, 
in Tasmanien und im südlichen Südamerika) und Prerogymnus (1 Art in Südchile) als 
Diadocidiidae zusammengefaßt. Diese Gruppierung ist aber nicht als Monophylum zu 
begründen. Das hängt damit zusammen, daß die entscheidende Autapomorphie von 
Diadocidia ein larvales Merkmal ist, von Pferogymnus aber nur die weibliche Imago 
bekannt ist (Freeman 1951: 11). Aus diesem Grunde ist es sinnvoll, Prerogymnus vorläu- 
fig aus den Diadocidiidae herauszunehmen und als Taxon incertae sedis zu kennzeich- 
nen. Der Rest der Diadocidiidae (Diadocidia) ist durch folgende Autapomorphien 
(Hennig 1954, 1973: 34; Plachter 1979b) als Monophylum begründbar: 


(39) Radialsektor im Flügelgeäder 1-àstig 
(40) Larven mit propneustischem Tracheensystem 


(41) Larvale Antennen bis auf ein Glied reduziert 


2.2.2. Mycetophilidae s.str. 


Dieses Taxon umfaßt alle übrigen Pilzmücken (Ditomyiinae, Keroplatinae, Bolitophili- 
nae, Manotinae, Sciophilinae und Mycetophilinae). Es ist durch eine Autapomorphie 
als geschlossene Abstammungsgemeinschaft ausgewiesen: 


(42) Postphragma verkürzt 

Das endoskelettale Postphragma des Thorax ragt nicht mehr bis in das 1. abdominale 
Segment; diese Merkmalsausprágung ist sicher autapomorph, da im Grundmuster der 
Mycetophiliformia noch der ursprüngliche Zustand (Postphragma ragt bis in das 1. 
abdominale Segment) repräsentiert ist. 
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Beim derzeitigen Kenntnisstand läßt sich innerhalb der Mycetophilidae s.str. noch die 
basale Verzweigung des Taxon auflösen. Weiterführende Analysen scheitern daran, daß 
die sehr formenreiche Gruppierung der Sciophilinae nicht als Monophylum begründet 
werden, aber auch nicht als paraphyletische Gruppe aufgelóst werden kann. 


2.2.2.1. Ditomyiinae (Abb.280) 


Die Ditomyiinae sind die Schwestergruppe zu den übrigen Mycetophilidae s.str. Das ist 
deswegen von Interesse, da die Ditomyiinae bislang als das ursprünglichste Taxon der 
Mycetophiloidea oder gar der Mycetophiliformia (Griffiths, in litt.) angesehen wurden. 
Der Grund dafür ist der Besitz einiger ursprünglicher Merkmale wie z. B. bei den Lar- 
ven das Vorhandensein des Palpus labialis, einer dreigliedrigen Antenne und des 8. 
abdominalen Stigmenpaares. Die Plazierung der Ditomyiinae innerhalb der Mycetophi- 
lidae s.str. hat zur Folge, daß die Reduktion dieser larvalen Merkmale bei den Myceto- 
philiformia mehrfach unabhängig erfolgt sein muß. 


Folgende Gattungen werden als Ditomyiinae zusammengefaßt: 

Ditomyia Winnertz, Asioditomyia Saigusa, Symmerus Walker (Holarktis) 
Celebesomyia Saigusa (Palaearktis) 

Rhipidita Edwards, Neoditomyia Lane & Sturm, Calliceratomyia Lane (Neotropis) 
Nervijuncta Marshall, Australosymmerus Freeman (Australis, Neotropis) 


Das Problem bei der Begriindung der Ditomyiinae als geschlossene Abstammungsge- 
meinschaft liegt hauptsächlich darin, daß komplexere Merkmale wie die männlichen 
Terminalia und die Mundwerkzeuge der Larven nur lückenhaft untersucht sind. Dies 
betrifft in erster Linie die neotropisch verbreiteten Genera, von denen weder ausrei- 
chend fixiertes Material zugänglich ist noch die präimaginalen Stadien bekannt sind. 


Für die Monophylie der Ditomyiinae sprechen die folgenden abgeleiteten Merkmals- 
ausprágungen: 


(43) Im Flügelgeäder ist die Subcosta verkürzt 
Sie erreicht weder die Costa noch R1 (Hennig 1954: 305). Dies ist zwar ein sehr einfa- 
ches Merkmal, ist dafür aber von allen beschriebenen Ditomyiidae bekannt. 


(44) Larvale Maxille mit stabfórmigen Palpiger 

Plachter (1979) wies darauf hin, daß sich die Maxille der Ditomyiinae stark von der aller 
übrigen Mycetophilidae unterscheidet. Abgeleitet sind dabei sicher die weitgehende 
Reduktion der Galea, das Fehlen der Lacinia und die stabfórmige Ausprágung des Pal- 


Ditomyiinae 


Abb.280: Die basale Verzweigung im Verwandt- 

schaftsdiagramm der Ditomyiinae (Erlauterun- 

gen zu den Apomorphien vgl. Text): (1) Sub- 

costa verkürzt (Flügelgeáder); (2) Stabfórmi- 

4-6 7 ger Palpiger (Larven); (3) Tibialorgan nicht 

grubig differenziert (Imagines); (4) Gonosty- 

lus (Männchen) komplex differenziert; (5) Ter- 

gum IX mindestens ebenso lang wie die Gono- 

coxite (Männchen); (6) Cerci postero-laterad 

1-3 verlagert (Mannchen); (7) Pteropleura stark 

eingeengt, erreicht nicht die Basis des Thorax 
(Imagines). 


Australosymmerus Ditomyiinae s. str. 
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piger. Bekannt ist diese apomorphe Merkmalskombination von Ditomyia fasciata (Kei- 
lin 1919; Madwar 1937), Symmerus annulatus (Keilin 1919) und Australosymmerus 
spec. (Madwar 1937). 


(45) Tibialorgan ist nicht grubig differenziert 

Diese Merkmalsausprágung ist nur dann als Autapomorphie bewertbar, wenn das 
Tibialorgan der letzten Stammart der Mycetophiloidea grubig differenziert gewesen ist. 
Sollte dagegen die Grube mit den Borstenreihen erst innerhalb der Mycetophilidae aus 
einem einfacher gebauten Tibialorgan entstanden sein, dann reprásentieren die Dito- 
mylinae noch den ursprünglichen Zustand. Gegen diese Alternative spricht aber, daß 
die meisten Arten der Ditomyiinae überhaupt kein Tibialorgan besitzen. 


Aufgrund dieser drei Merkmalsausprägungen können die Ditomyiinae als Monophy- 
lum ausgewiesen werden, der gegenwärtige Kenntnisstand läßt keine andere Interpreta- 
tion zu. 


Australosymmerus ist das Adelphotaxon zu allen übrigen Ditomyiinae. Diese sind 
durch eine Autapomorphie als Monophylum begründbar: 


(—) Die Pteropleura stark eingeengt und erreicht nicht die Basis des Thorax 
Die Ausprágung der lateralen Thorax-Sklerite ist von allen Vertretern der Ditomyiinae 
bekannt, so daß diese Autapomorphie gesichert ist. 


Die Monophylie von Australosymmerus ist nach Munroe (1974) gut begründet: 


(—) Gonostylus komplex differenziert 
Der Gonostylus ist in seiner Größe reduziert, apikal erweitert und mit einer typischen 
Zähnchenplatte versehen. 


(—) Tergum IX ist mindestens so lang wie die Gonocoxite 


(—) Cerci bilden nicht die laterale Abgrenzung des Analkomplexes, sondern sind 
postero-laterad verlagert 


Der Hypothese, daß Australosymmerus und Symmerus Schwestergruppen seien (Mun- 
roe 1974), läßt sich einiges entgegensetzen. Die Übereinstimmung bezüglich der Ausbil- 
dung einer Augenbrücke beruht klar auf Symplesiomorphie, da der Besitz einer Augen- 
brücke bereits Grundmuster-Merkmal der Mycetophiliformia sein muß. Die Verlänge- 
rung der Cerci bei den Männchen kann auch als konvergente Entwicklung gedeutet wer- 
den, da einige Arten von Australosymmerus kleine Cerci besitzen. Selbstverstándlich ist 
denkbar, daß es sich hierbei um eine sekundäre Größenreduktion handelt. Diese 
Annahme steht aber im Konflikt mit der Ausprágung der Thoraxseitenwand und der 
Ausprägung der inneren Geschlechtsorgane bei den Männchen. Während der Ductus 
ejaculatorius von Australosymmerus in Lange und Bemuskelung noch dem Grundmu- 
ster der Bibionomorpha entspricht, stimmen Symmerus und Ditomyia in einem abgelei- 
teten Merkmalszustand überein: der Ductus ejaculatorius ist (weitgehend) paarig ausge- 


prágt. 


2.2.2.2. Mycetophilinae s.l. 


Diese Restgruppe ist als Monophylum kaum zufriedenstellend zu begründen. Alle 
Merkmalsausprägungen, die als Autapomorphien bewertet werden könnten, sind 
Reduktionen, die besonders konvergenzverdächtig sind. Da es beim derzeitigen Kennt- 
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nisstand aber keine begründbare Alternative gibt, soll diese Gruppe vorlaufig und unter 
Vorbehalt als geschlossene Abstammungsgemeinschaft angesehen werden: 


(46) Larvale Labialpalpen reduziert 
(47) 8. abdominales Stigma reduziert 


(48) Sternum IX im männlichen Genitale als distinktes Element nicht mehr vorhanden 


Diese Merkmalsausprägungen sind ohne Zweifel abgeleitet, aber es ist unsicher, ob sie 
auf Synapomorphie oder Konvergenz beruhen. Zur Klärung dieser Frage ist die Analyse 
der nicht als Monophylum begründbaren, formenreichen Sciophilinae unbedingt not- 
wendig. 


In der Methodik der Phylogenetischen Systematik folgt — als letzter Schritt — auf die 
Rekonstruktion der Cladogenese die Umsetzung des Verwandtschaftsdiagramms direkt 
in ein geschriebenes System. Der jetzige Kenntnisstand über die verwandtschaftlichen 
Beziehungen innerhalb der Bibionomorpha ist aber nicht ausreichend, um das System 
eines so artenreichen Taxon zu schreiben. Das vorgelegte Verwandtschaftsdiagramm 
bedarf noch der weiteren Überprüfung und Bestátigung anhand anderer Merkmals- 
komplexe, so daß eine Abänderung des konventionellen Systems — im Sinne der Stabi- 
litat — verfrüht erscheint. 


Widersprüche in der Rekonstruktion der verwandtschaftlichen Beziehungen 


Bezüglich der Cecidomyiidae und Sciaridae gerát das vorgelegte Verwandtschaftsdia- 
gramm in Konflikt mit einer anderen, weithin akzeptierten Hypothese. Kernpunkt die- 
ser ist die Annahme eines Schwestergruppen-Verháltnisses beider Taxa. Begründet ist 
dies durch cytologische Besonderheiten (White 1957). Sowohl bei den Cecidomyiidae 
als auch bei den Sciaridae treten in der Keimbahn überzáhlige Chromosomen auf. Da 
dieses Phänomen aber auch von Chironomidae (Orthocladiinae) bekannt ist (Bauer & 
Beermann 1952), muf) auch an das Vorliegen konvergenter Verháltnisse gedacht werden. 


Wird die — sicher abgeleitete — chromosomale Besonderheit bei Cecidomyiidae und 
Sciaridae auf Synapomorphie zurückgeführt, so ergeben sich folgende Konsequenzen: 
— Tibialorgan (33) und die Verlángerung der Coxen (32) sind innerhalb der Mycetophi- 
liformia zweimal unabhängig entstanden; einmal in der Stammlinie der Sciaridae und 
einmal in der Stammlinie der Mycetophilidae s.l. Für die Merkmalsausprágung der 
Coxae ist diese Hypothese durchaus wahrscheinlich, für das Tibialorgan aber nicht. Zu 
groß sind die Übereinstimmungen in Lage, cuticularer Differenzierung und Histologie. 
Alternativ bleibt noch die Móglichkeit, daf) 

— das Tibialorgan (und vielleicht auch die verlangerten Coxen) bereits zum Grundmu- 
ster der Mycetophiliformia gehórt, aber in der Stammlinie der Cecidomyiidae wieder 
vollständig reduziert worden ist. Begründen läßt sich diese Hypothese nicht, auch nicht 
mit der Verzwergung der Gallmiicken; viele der verhältnismäßig ursprünglichen Lestre- 
miinae sind gróDere Tiere, aber ein Tibialorgan ist auch bei ihnen nie beschrieben 
worden. 


Die Abschátzung der Wahrscheinlichkeit führt zu dem Ergebnis, daf das Auftreten 
überzáhliger Chromosomen bei Cecidomyiidae und Sciaridae auf Konvergenz zurück- 
zuführen ist. Die apomorphe Übereinstimmung im Besitz des Tibialorgans favorisiert 
die Hypothese, daß die Sciaridae das Adelphotaxon der Mycetophilidae s.l. sind. 
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Bibionomorpha  Blephariceridae Brachycera 


Abb.281: Die potentiellen Adelphotaxa der 
Bibionomorpha (Erlauterungen zu den Apo- 
morphien vgl. Text): Die Trichotomie ist beim 
derzeitigen Kenntnisstand nicht auflösbar. 
Begründung der Monophylie von Brachycera 
und Blephariceridae vgl. Hennig 1973 (: 22, 35, 
36). (1) Laterotergite des Thorax vergrößert 
(Imagines); (2) Postphragma ungeteilt (Imagi- 
nes); (3) Dorsalsklerit (Männchen). 


Die Stellung der Bibionomorpha innerhalb der Diptera (Abb.281) 


Die als Arbeits-Hypothese zugrundegelegte Annahme, daß die Bibionomorpha näher 
mit den Blephariceridae und Brachycera verwandt sind als mit anderen nematoceren 
Diptera (Colless & McAlpine 1970), läßt sich mit einem weiteren Merkmal erhärten. 
Sowohl die Blephariceridae (Zwick 1977) als auch die Brachycera (Nagatomi 1984) 
zeichnen sich im Grundmuster durch den Besitz eines Dorsalsklerits (Tegmen) im 
männlichen Genitale aus. Es gibt beim derzeitigen Kenntnisstand keinen Grund zu der 
Annahme, daß diese Übereinstimmung auf Konvergenz zurückzuführen sei, da das 
Sklerit bei allen drei Taxa in seiner Lage innerhalb des Penis und in der Verbindung zum 
Gonocoxit-Apodem übereinstimmt. Da es darüberhinaus immer noch nicht möglich ist, 
die nematoceren Diptera als geschlossene Abstammungsgemeinschaft zu begründen, ist 
es wahrscheinlich, daß sie eine paraphyletische Restgruppe darstellen. Ein Teil von 
ihnen, Bibionomorpha und Blephariceridae, ist näher mit den Brachycera verwandt 
(sowohl die Monophylie der Blephariceridae als auch der Brachycera ist mit Sicherheit 
belegbar; vgl. Hennig [1973: 22, 35]). Die Trichotomie dieser Taxa ist zur Zeit aber noch 
nicht auflösbar. Folgende autapomorphen Merkmalsausprägungen machen die Exi- 
stenz eines Monophylum Bibionomorpha + Blephariceridae + Brachycera wahr- 
scheinlich (vgl. Abb.281): 


(1) Laterotergit des Thorax vergrößert 

(2) Postphragma ungeteilt 

Beide Merkmalsausprägungen, auf die zuerst Colless & McAlpine (1970) aufmerksam 
gemacht haben, sind sicher apomorph. Da aber die Anisopodidae und Scatopsoidea 
(Colless & McAlpine arbeiteten noch mit den Bibionomorpha sensu Hennig) diese 
Merkmalszustände ebenfalls aufweisen, ist ihre Bewertung als Autapomorphie der 
Bibionomorpha + Blephariceridae + Brachycera nicht sicher. Es kann sein, daß iden- 
tische Merkmalsausprägungen konvergent bei Anisopodidae und Scatopsoidea evol- 
viert wurden. Es ist aber auch durchaus möglich, daß homologe Merkmale vorliegen 
und Anisopodidae und Scatopsoidea das Adelphotaxon der Bibionomorpha + Blepha- 
riceridae + Brachycera sind. Dieses Problem kann nur gelöst werden, wenn die Taxa 
der Psychodomorpha sensu Hennig (1973) im Zusammenhang mit der Stellung der An- 
isopodidae und Scatopsoidea einer neuen, detaillierten Analyse mit der Methode der 
Phylogenetischen Systematik unterzogen werden. 
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(3) Die Dorsalwand des Penis als unpaare Platte ausgebildet, die in Verbindung mit den 
Gonocoxit-Apodemen steht 

Der Besitz eines Dorsalsklerits ist sicher abgeleitet und es spricht nichts gegen seine 
Bewertung als Autapomorphie eines Taxon Bibionomorpha + Blephariceridae + Bra- 
chycera. 


ZUSAMMENFASSUNG 


Für die Rekonstruktion der Stammesgeschichte der Bibionomorpha werden insgesamt 
39 Arten aus nahezu allen hóheren Taxa (,,Familien* der Klassifikation) vergleichend 
anatomisch untersucht. Im Mittelpunkt stehen dabei Merkmale der männlichen und 
weiblichen Terminalia, aber auch Thorax und Extremitäten sind einbezogen. 


Morphologie 


Im männlichen Genitale besteht der Penis aus zwei sklerotisierten Elementen: Dorsal- 
sklerit und Ejaculator-Apodem; unabhángig vom Modus des Spermatransfer sind diese 
beiden Elemente immer vorhanden. Das Dorsalsklerit ist den Parameren der übrigen 
Diptera homolog. 


Der ursprüngliche Modus des Spermatransfer ist für die Bibionomorpha die Übertra- 
gung von Spermatophoren. Innerhalb des Taxon wird dieser Modus abgewandelt, was 
mit der Evolution von Spermapumpen verschiedenen Typs verbunden ist. Dieser 
Befund stützt die Annahme, daß Bildung und Übertragung von Spermatophoren noch 
ein Grundmuster-Merkmal der Diptera ist. 


Sowohl das Exoskelett der weiblichen Genitalien als auch der Bau der Genitalkammer 
entsprechen im Grundmuster der Bibionomorpha der letzten Stammart der Diptera. 
Erst innerhalb der Bibionomorpha finden Veránderungen, meist Reduktionen, statt. 


Entgegen den Angaben in der Literatur ist das Tibialorgan, welches sich subapikal an 
den vorderen Tibiae der Sciaridae und Mycetophilidae befindet, kein Sinnesorgan. Es 
handelt sich vielmehr um ein einfach gebautes Drüsenorgan: hinter einer cuticularen 
Differenzierung befindet sich eine epitheliale Drüsenplatte. 


Phylogenie 


Die Phylogenie der Bibionomorpha (non sensu Hennig) kann durch eine Reihe von 
Autapomorphien aus verschiedenen Merkmalsbereichen belegt werden. Eine begrün- 
dete Hypothese zu den verwandtschaftlichen Beziehungen innerhalb der Bibionomor- 
pha wird vorgelegt. 


Wahrscheinlich bilden die Bibionomorpha zusammen mit Blephariceridae und Brachy- 
cera eine geschlossene Abstammungsgemeinschaft; demnach sind die ,,Nematocera“ 
der konventionellen Klassifikation eine paraphyletische Gruppe. 
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Liste der verwendeten Abkürzungen 


akzessorische Drüse 

apikale Differenzierung des Ejakula- 
tor-Apodems 

Anepisternum 

apikale Differenzierung des Gonosty- 
lus 

Analkegel 

Apophyse 

Antepronotum 

Ventralapodem 

akzessorisches Zangenpaar 


ventrale Wand (- Boden) des Genital- 
segments 

Borste 

Borstenbecher 

Basalplatte 

Bursa copulatrix 


Cercus 
Cercus-Glied 1, 2 
Conjunctiva 
caudales Apodem 
craniales Apodem 
craniales Foramen 
Cuticula 

Coxa 


Dorsalbrticke 
dorso-caudales Foramen 
Ductus ejaculatorius 
Ductus ejaculatorius distalis 
dorsale Lamelle 
Dornchenplatte 
Drüsenplatte 

dorsale Platte 

Dorsalsklerit 

dorsale Spange 


Ejaculator-Apodem 
Epithel, drüsig differenziert 
Endophallus 

Epidermis 

Epimerum 
Endophallus-Platte 
Episternum LIII 


Femur 
Flügel-Ansatz 


Gonocoxit 
Gonocoxit-Apodem 
Gonocoxit-Fortsatz 


Gf 

Gh 

Gk 
GkDa 
Gkp 
GkpA 
Gs 
GsSpl,2 
Gx VIII 


Ha 
Hal 


Genitalfurca 
Gelenkhaut 
Genitalkammer 
Genitalkammer-Dach 
Genitalkapsel 
Genitalkapsel-Apodem 
Gonostylus 
Gonostylus-Spange 1,2 
Gonocoxosternit VIII 


Haar 
Halteren-Ansatz 
Hoden 
Hypoproct 


Jugum der Gonocoxit-Apodeme 
Katepisternum 


Laterotergit 

lateraler Gonocoxit-Fortsatz 
laterale Lamelle 

laterale Leiste 

laterale Peniswand 
Lamellensaum 

laterale Spange 


Muskel 1-18 

membranós 

Muskelansatz 

Mündung der akzessorischen Drüse 
medianes Apodem 

Mediotergit 

medianer Gonocoxit-Fortsatz 
medio-lateraler Gonocoxit-Fortsatz 
Mündung des Ductus Spermathecae 


Parameren 
Parameren-Lamelle 
Paratergit 

Penis 

primärer Gonoporus 
Postgenitalplatte 
Pleuralgrube 
Platten-Apodem 
Postphragma 

Polster 
Postpronotum 
Phallotrema 
Pumpenraum 
Pumpenvorraum 
Palisadendriisenzelle 


Rectum 
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S LIN Sternum LIN Tbgr ` Tibialgrube 

Sc Scutum Tbsp Tibialsporn 

Scu Scutellum 

Sk Sekret Vbg Verbindungsgang 
Sp Sperma Vd Vas deferens 

Spe Spermatophore Ve Vesicula seminalis 
Spg Spermagang Vesk Ventilsklerit 

Sppu Spermapumpe vL ventrale Lamelle 
Spr Spermareservoir vLe ventrale Leiste 
Spth Spermatheca vM ventrale Membran 
SpthD Ductus Spermathecae vPl ventrale Platte 

St VIII Stigma VIII Vsk Ventralsklerit 
JU Terumo vSp ventrale Spange 
Ta Tarsus 

Tb Tibia Zk Zähnchenkamm 


Anschrift der Verfasserin: 
Dr. Ute Blaschke-Berthold, Bergstraße 10, D-41849 Wassenberg 
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Fig.5-7: P. funebris ©: (5) Gelenkung zwischen Gonocoxit und Gonostylus; (6) ventrale Teile des 


Genitalsegments mit Penis, von dorsal; (7) dieselben Teile mit Muskulatur, von dorsal. Maßstäbe 
in mm. 


——— arase anna 


113 

















EE 





d Ejaculator- 


if un 


(9) Dorsalskleri 


D 
3 


, von ventral 


it 


(8) Dorsalskler 
hteile des Penis 


IS 


P. funebri 


: Penis von 


Fig.8-10 


aculatorius und akzessorische Drüse. 


€J 


Ductus 


ic 


(10) We 


D 
3 


Apodem, von lateral 
Maßstab in mm. 


114 


Soom A ARR ARES 


UT 





Fig.lla-d: Penis von P funebris, sagittal (schematisch): (a, b) Mündung der akzessorischen Drüse 
in den Endophallus; (c, d) Mündung des Ductus ejaculatorius in den Endophallus. 





Fig.12-17: Penis von P funebris, REM: (12, 13) von frontal, das unpaare Phallotrema (Pt) ist zu 
erkennen. (14, 15) Dorsalseite des Endophallus, von innen. (16) Penis mit Spermatophore (vgl. 
Fig.70); sie bleibt während der Kopulation mit dem Penis verbunden. (17) Oberfläche der Sperma- 
tophore. 
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Fig.21: P ornaticornis ©: Terminalia, von frontal; die kleinen Gonostyli (Gs) sind medial verscho- 
ben. Maßstab in mm. 
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Fig.22-23: P ornaticornis ©: Terminalia, von frontal (REM); (22) Übersicht und (23) Cuticula, 
Detail. 
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Fig.31-33: Penis von P. ornaticornis: (31) sklerotisierte Elemente, von lateral; (32) medio-sagittal; 
(33) Muskulatur, von lateral. Maßstab in mm. 
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Fig.34-36: Dilophus febrilis ©: (34) Abdomen, von lateral; (35) Terminalkomplex, von dorsal; 
beachtenswert ist die Lage der Stigmen (St VIII); (36) Terminalkomplex, von ventral. Maßstäbe 
in mm. 
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Fig.37-40: D. febrilis ©: (37) Muskulatur des Genitalsegment-Bodens; (38) Lage des letzten Stig- 
menpaares im Bereich des Tergum IX; (39) Analkomplex, von dorsal; (40) Gelenkung zwischen 
Gonocoxit und Gonostylus. Maßstäbe in mm. 
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Fig.43-45: Penis von D. febrilis: (43) Dorsalsklerit, von dorsal; (44) Dorsalsklerit, von ventral; (45) 
Muskulatur des Dorsalsklerits, von ventral. Maßstab in mm. 
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Fig.46a-g: Penis von D. febrilis, quer (schematisch): (a) Schnittführung; (b) Mündung der akzesso- 
rischen Drüse in den Endophallus; (c,d) Mündung des Ductus ejaculatorius in den Endophallus; 
(e) Verbindung des Endophallus mit der Innenseite des Dorsalsklerits; (f,g) Bereich des Phallo- 


trema. 
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Fig.47-50: D. febrilis ©, REM: (47) Terminalkomplex, von dorsal; (48) Penis, von frontal (vgl. 
Fig.46f); (49) Dorsalflache des Endophallus, von innen; (50) Detail von (49), Schuppenhaare. 
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Fig.51-53: Bibio marci ©: (51) Abdomen, von lateral; (52) Terminalia, von dorsal; (53) Terminalia, 
von ventral. Maßstäbe in mm. 
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Fig.54-56: B. leucopterus ©: (54) Analkomplex, ausgestülpt; (55) Gonocoxite, von ventral; (56) 
Gelenkung zwischen Gonocoxit und Gonostylus. Maßstäbe in mm. 
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Fig.6la-e: Penis von B marci, quer (schematisch): (a) Schnittführung; (b,c) Mündung der akzesso- 
rischen Drüse in den Endophallus; (d,e) Mündung des Ductus ejaculatorius in den Endophallus; 
(f) apikaler Bereich des Endophallus; (g) Bereich des Phallotrema. 





Fig.62-63: 8. abdominales Stigmenpaar (REM) des c von (62) B. marci und (63) B. leucopterus. 





Fig 64-67: Penis von B. marci, REM: (64) Lage des Penis zwischen den Gonocoxiten, von frontal; 
(65) Detail von (64), unpaares Phallotrema; (66) Dorsalflache des Endophallus, von innen; (67) 
Dorsalflache des Endophallus im Bereich des Phallotrema, von innen. 
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Fig.68-72: Innere Geschlechtsorgane und Anhangsdrüsen der c von (68) Plecia ornaticornis, 
(69,70) Penthetria funebris, (71) Dilophus febrilis und (72) Bibio marci. 
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Fig.73-75: Campylomyza flavipes ©: Abdomen, (73) Lateralansicht; (74) Terminalkomplex, von 
dorsal; (75) Terminalia, von ventral. Maßstäbe in um. 
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Fig.78-80: Penis von C. flavipes: (78) sklerotisierte Elemente, von dorsal; (79) Ejaculator-Apodem 
mit Muskulatur, von ventral; Maßstab in um. (80a-e) Penis, quer (schematisch): (a) Schnittfüh- 
rung; (b) Mündung der akzessorischen Drüsen in den Endophallus; (c) Mündung des Ductus eja- 
culatorius in den Endophallus; (d) Befestigung des Endophallus am Dorsalsklerit; (e) Bereich den 
Phallotrema. 
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Fig.81-83: Bradysia amoena ©: (81) Abdomen, von lateral; (82) Terminalkomplex, Dorsalansicht; 
(83) Terminalkomplex, Ventralansicht. Maßstäbe in mm. 
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Fig.87-92: Penis von B. amoena: (87) Dorsalsklerit und Ejaculator-Apodem, von dorsal; (88) Dor- 
salsklerit und Ejaculator-Apodem, von ventral; (89) sklerotisierte Elemente, Lateralansicht; (90) 
Penis, medio-sagittal; (91) Penis-Muskulatur, von ventral; (92) Ejaculator-Apodem und Dórnchen- 
platte von Trichosia trochanterata. Maßstab in um. 
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Fig.93a-i: Penis von B. amoena, quer (schematisch): (a) Schnittführung; (b-d) cranialer Bereich des 
Dorsalsklerits; (e,f) Übergang vom stabförmigen Ejaculator-Apodem in die Dórnchenplatte; (g-1) 
Übergang des Ductus ejaculatorius in das Phallotrema. 
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Fig.94-95: B. amoena ©, REM: (94) Terminalkomplex, von ventral; (95) Dórnchenplatte, Ven- 
tralansicht. 





Fig.96-97: T. trochanterata ©, REM: (96) Penis, von frontal; (97) Detail von (96), Phallotrema. 
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Fig.98-100: Diadocidia ferruginosa ©: (98) Abdomen, von lateral; (99) Terminalia, Dorsalansicht; 
(100) Terminalkomplex, Ventralansicht. Maßstäbe in mm. 
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Fig.103-104: Penis von D. ferruginosa: (103) von ventral; (104) medio-sagittal, mit Muskulatur. 
Maßstab in um. 
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Fig.105-107: Innere Geschlechtsorgane der © von (105) Campylomyza flavipes (Cecidomyiidae), 
(106) Bradysia amoena (Sciaridae) und (107) Diadocidia ferruginosa (Diadocidiidae). Maßstäbe in 
mm. 
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Fig.108-110: Australosymmerus nebulosus ©: (108) Abdomen, von lateral; (109) Terminalkomplex, 
von dorsal; (110) Terminalkomplex, von ventral. Maßstäbe in mm. 
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Fig.111-112: A. nebulosus ©: (111) Segment VIII; (112) Analkomplex, von innen. Maßstäbe in mm. 
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Fig.113-114: A. nebulosus ©: (113) ventrale Teile des Genitalsegments mit Penis, Dorsalansicht; 


(114) dieselben Teile mit Muskulatur, von dorsal. Maßstab in mm. 
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Fig.115-116: Genitalsegment-Boden mit Muskulatur von (115) Australosymmerus fuscinervis und 
(116) A. nebulosus. Maßstab in mm. 





Fig.117-120: Penis von A. nebulosus: (117) Ejaculator-Apodem mit Muskulatur, von ventral; (118) 
Ventralflache des Endophallus mit Einmündung des Ductus ejaculatorius, von innen; (119) Lage 
der akzessorischen Drüse ventral vom Endophallus (schematisch); (120) Penis, medio-sagittal 
(schematisch) (vgl. Fig.118). Maßstab in mm. 
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Fig.121-122: Symmerus annulatus ©: (121) Abdomen, von lateral; (122) Terminalia, von dorsal. 
Maßstäbe in mm. 
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Fig.123-124: S. annulatus ©: (123) Terminalkomplex, von ventral; (124) Medialflache des Gonosty- 
lus. MaBstabe in mm. 
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Fig.127-128: Penis von S. annulatus: (127) Dorsalsklerit und Ejaculator-Apodem, von ventral; (128) 
Muskulatur und Ductus ejaculatorius, von ventral. Maßstab in mm. 
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Fig.129a-c: Penis von S. annulatus, sagittal (schematisch): (a) Schnittführung; (b) medio-sagittal, 
mit Einmündung des Ductus ejaculatorius in den Endophallus; (c) lateral, im Bereich des Endo- 
phallus. 
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Fig.132-133: D. fasciata ©: (132) Terminalia, von ventral; (133a) Genitalkapsel quer (schematisch) 
im Bereich des Analkomplexes; (133b) Genitalkapsel quer weiter caudal - die Genitalkapsel bildet 
hier ein Apodem (GkpA) aus. Maßstab in mm. 
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Fig.134-135: D. fasciata ©: (134) Genitalkapsel mit Muskulatur, von dorsal; (135) Genitalkapsel 
mit Muskulatur, von ventral. Maßstab in mm. 
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Zusammenhang von Genitalkapsel und Ejaculator-Apodem, von ventral. Maßstäbe in mm. 
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Fig.138a-h: Genitalkapsel von D. fasciata, quer (schematisch): (a) Schnittführung; (b-d) Übergang 
der Penes in das Ejaculator-Apodem; (ejf) Zusammenhang von Ejaculator-Apodem und Genital- 
kapsel; (g,h) Genitalkapsel im stabfórmigen Bereich des Ejaculator-Apodems. 
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Fig.139-141: Mánnliche innere Geschlechtsorgane von (139) Australosymmerus nebulosus, (140) 
Symmerus annulatus und (141) Ditomyia fasciata. Maßstäbe in mm. 
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Fig.142-145: Gonostylus von S. annulatus, REM: (142) von dorsal; (143) von medial; (144) Lamel- 
len auf der Dorsalseite; (145) Lamellen auf der Medialseite. 





Fig.146-149: D. fasciata, REM: (146) Zahnchenkamm des Gonostylus; (147) Genitalkapsel, von 
frontal; (148) Detail von (147), Dorsalsklerit mit dichter Behaarung; (149) Penes, von frontal. 
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Fig.150-152: Platyura marginata ©: (150) Abdomen, von lateral; (151) Terminalkomplex, von dor- 
sal; (152) Terminalkomplex, von ventral. Maßstäbe in mm. 
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Fig.153-154: P. marginata ©: (153) ventrale Teile des Genitalsegments mit Penis, von dorsal; (154) 
dieselben Teile mit Muskulatur, Dorsalansicht. Maßstab in mm. 
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Fig.157-159: Penis von P marginata: (157) sklerotisierte Elemente, von lateral; (158) Lateralansicht, 
mit Parameren-Muskel (M9); (159) medio-sagittal, Übergang des Ductus ejaculatorius in den Duc- 
tus ejaculatorius distalis. MaBstab in mm. 
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Fig.160-162: Bolitophila tenella c: (160) Abdomen, von lateral; (161) Terminalkomplex, von dor- 
sal; (162) Terminalkomplex, von ventral. Maßstäbe in mm. 
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Muskulatur. Maßstab in mm 
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Fig.165-169: Penis von B. tenella; (165) Dorsalsklerit mit Parameren, von innen; (166) der gesamte 
Komplex, von lateral; (167) Muskulatur. (168) Pumpenkomplex (Ausschnitt), von ventral; der pri- 
mare Gonoporus (pG) öffnet sich — umgeben von dem paarigen Ventilsklerit (Vesk) — in den 
Pumpenvorraum des Penis. (169) unpaarer Muskel, der zwischen den beiden Ventilskleriten ausge- 


spannt ist. Maßstab in um. 
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Vesk 


Fig.170a-n: Spermapumpe von B. tenella, quer (schematisch): (a) Schnittführung; (b,c,d) Verbin- 
dung des Pumpen-Apodems (meA) mit dem Pumpen-Raum (Pu), Einmündung der akzessorischen 
Drüse in den Pumpen-Vorraum; (e) Pumpen-Muskulatur (M3), die bei Kontraktion das Apodem 
in den Pumpen-Raum zieht, und Pumpen-Vorraum (PuVo) mit den Ventilskleriten (Vesk); (f-j) das 
Lumen des Pumpen-Raums wird zunehmend eingeengt, die Wandung dicker; zwischen Pumpen- 
Vorraum und Pumpen-Raum befindet sich ein Gewebestrang, in dem vermutlich ein Verbindungs- 
gang (Vbg) verläuft; apikal wird das Ventralsklerit (Vsk) paarig und ist weniger stark sklerotisiert; 
(k-n) der Spermagang geht in den Endabschnitt des Penis über; der Gang wird durch einen Zapfen, 
der ein Ausläufer des Pumpen-Apodems ist, in zwei Hälften geteilt, so daß das Phallotrema paarig 
ISt. 
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Fig.171: B. tenella innere Geschlechtsorgane und ihre Lagebeziehung zur Spermapumpe (Sppu): 
Ventral vom Pumpenkomplex befindet sich eine sackartige Erweiterung des Ductus ejaculatorius, 
das Spermareservoir, in dem Sperma vor der Kopulation gespeichert wird. Maßstab in mm. 





Fig.172-173: Penis von B. tenella, REM: (172) von frontal, die beiden Skleritringe umgeben das 
paarige Phallotrema; (173) Phallotrema. 
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Fig.174-177: Mycetophila fungorum ©: (174) Abdomen, von lateral; (175) Exoskelett der Segmente 
V-VIII, von ventral; (176) Exoskelett der Segmente VII und VIII, von lateral; die Conjunctivae (Co) 
sind teilweise plattenartig sklerotisiert; (177) Terminalkomplex, von dorsal. Maßstäbe in mm. 
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Ikomplex von M. fungorum ©, Ventralansicht. Maßstab in mm. 
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Fig.179-182: M. fungorum ©: (179) Genitalsegment mit Penis, Exoskelett; (180) Gonostylus mit 
seinem Abduktor, von dorsal; (181) Gonostylus mit Adduktor, von ventral; (182) Muskulatur des 
Genitalsegments. Maßstäbe in mm. 
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Fig.183-185: M. fungorum; (183) Penis: Dorsalsklerit mit Muskulatur, von dorsal; (184) Penis: Dor- 
salsklerit mit Ejaculator-Apodem und Muskulatur, von ventral; (185): innere Geschlechtsorgane. 
Maßstab in mm. 


176 


TXI 


IPw 


186a 


Co B 


S VIII 








S VIII Co 


Fig.186a-b: Terminalkomplex von M. fungorum ©, sagittal (schematisch): (a) lateral, die Penis- 
wand ist gleichmäßig stark sklerotisiert und umschließt den Innenraum vollständig; (b) medio- 
sagittal, Übergang des Ductus ejaculatorius in den Ductus ejaculatorius distalis. 
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Fig.187-188: M. fungorum c , REM: (187) Terminalkomplex, von frontal; (188) Penis mit Phallo- 
trema, von frontal. 
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Fig.189-190: Legeróhre von Penthetria funebris (Bibionidae), Exoskelett: (189) von lateral; (190) 
von dorsal. Maßstab in mm. 
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Fig.191: Legeróhre von P. funebris, Exoskelett, von ventral. Maßstab in mm. 
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Fig.192-193: Dilophus febrilis (Bibionidae), Exoskelett der prägenitalen Segmente VII und VIII 
und der Legeróhre: (192) von lateral, vgl. Lage und Form der Stigmen VII und VIII; (193) von dor- 
sal. Maßstab in mm. 
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Fig.194: Weibliche Terminalia von D. febrilis, Ventralansicht. Maßstab in mm. 
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Fig.195-196: Letztes abdominales Stigmenpaar (St VIII) bei Weibchen der Bibioninae (Bibionidae), 
REM: (195) D. febrilis; (196) B. leucopterus. 
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Fig.197-198: Exoskelett der Legeróhre von Campylomyza flavipes (Cecidomyiidae): (197) von late- 
ral; (198) von ventral. Maßstab in mm. 
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Fig.199-200: Legeróhre von Sciara thomae (Sciaridae), Exoskelett: (199) Lateralansicht; das Gono- 
coxosternit VIII (Gx VIII) ist stark verlangert; (200a) von ventral; (200b) Verbindung der Postgeni- 


talplatte mit dem Tergum X. Maßstäbe in mm. 
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Fig.201-203: Legeróhre von Diadocidia ferruginosa (Diadocidiidae): (201) Exoskelett, von lateral; 
(202) Exoskelett, von ventral; (203) Verbindung des sklerotisierten Genitalkammer-Daches (GkDa) 
mit dem 9. Tergum (das Gonocoxosternit ist entfernt). Maßstäbe in mm. 
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Fig.204-205: Legeröhre von Symmerus annulatus (Mycetophilidae, Ditomyiinae), Exoskelett: (204) 
von lateral; (205) von dorsal. Maßstab in mm. 
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Fig.206: Legeróhre von S. annulatus, Ventralansicht des Exoskeletts. Maßstab in mm. 
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Fig.207-209: Legeróhre von Bolitophila tenella (Bolitophilinae), Exoskelett: (207) von lateral; (208) 
von dorsal; (209) von ventral. Maßstab in mm. 


189 


T VIII 








02 J 





Fig.210-212: Legeróhre von Macrocera maculata (Keroplatinae), Exoskelett: (210) von lateral; (211) 
von dorsal; (212) von ventral. Maßstab in mm. 
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Fig.213-215: Legeróhre von Leia winthemi (Sciophilinae), Exoskelett: (213) von lateral; (214) von 
dorsal; (215) von ventral. Maßstab in mm. 
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Fig.216-218: Legeröhre von Cordyla brevicornis (Mycetophilinae), Exoskelett: (216) von lateral; 
(217) von dorsal; (218) von ventral. Maßstab in mm. 
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Fig.219-222: Genitalkammer-Dach der Weibchen verschiedener Bibionomorpha, Ventralansicht: 
(219) Penthetria funebris (Bibionidae); (220) Sciara thomae (Sciaridae); (221) Campylomyza flavi- 
pes (Cecidomyiidae) und (222) Diadocidia ferruginosa (Diadocidiidae). Maßstäbe in mm. 








Fig.223-226: Genitalkammer-Dach, Weibchen, REM, von (223) Penthetria funebris (Bibionidae), 
(224) Dilophus febrilis (Bibionidae) und (225) Sciaria thomae (Sciaridae); (226) Detail von (225), 
Mündung des unpaaren Ductus Spermathecae. 


Fig.227-232: Genitalkammer-Dach der Weibchen verschiedener Mycetophilidae, REM: (227) Aus- 
tralosymmerus nebulosus (Ditomyiinae); (228) A. aculeatus; (229) Symimerus annulatus (Ditomyii- 
nae); (230) Detail von (229), die Gänge der beiden Spermathecae óffnen sich im Dach der Genital- 
kammer besonders weit; (231) Bolitophila tenella (Bolitophilinae); (232) Detail von (231), Mün- 
dung der akzessorischen Drüse. 
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Fig.233-238: Genitalkammer-Dach der Weibchen verschiedener Mycetophilidae, REM: (233) Kero- 
platus testaceus (Keroplatinae); (234) Detail von (233), die Gänge der beiden Spermathecae mün- 
den getrennt voneinander; (235) Leia winthemi (Sciophilinae); (236) Azana anomala (Sciophili- 
nae); (237) Sciophila hirta (Sciophilinae); (238) Boletina trivittata (Sciophilinae). 
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Fig.239-241: Genitalkammer-Dach der Weibchen von Arten der Mycetophilinae (Mycetophilidae), 
REM: (239) Phronia spec.; (240) Detail von (239); (241) Mycetophila strigata. 
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Fig.246-247: Skelett-Elemente des Thorax, Lateralansicht: (246) Trichosia trochanterata (Sciari- 
dae) und (247) Diadocidia ferruginosa (Diadocidiidae). Maßstäbe in mm. 
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Fig.248-249: Skelett-Elemente des Thorax von Ditomyiinae (Mycetophilidae): (248) Australosym- 
merus nebulosus und (249) Ditomyia fasciata. Maßstäbe in mm. 
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Fig.250-251: Thorakale Skelett-Elemente und Coxen, Lateralansicht: (250) Campylomyza flavipes 
(Cecidomyiidae) und (251) Caenosciara alnicola (Sciaridae). Maßstab in mm. 
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Fig.252: Vordertibia, von medial: Lage des Tibialorgans (schematisch). 
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Fig.253-256: Tibialorgan (REM): (253) Sciara thomae (Sciaridae), (254) Lycoriella mali (Sciari- 
dae), (255) Bradysia paupera (Sciaridae) und (256) Diadocidia ferruginosa (Diadocidiidae). 
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Fig.257-260: Tibialorgan von Arten der Mycetophilidae (REM): (257) Symmerus annulatus (Dito- 
myiinae); (258) Bolitophila glabrata (Bolitophilinae); (259) Sciophila hirta und (260) S. rufa (Scio- 
philinae). 
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Fig.261-264: Tibialorgan von Vertretern der Keroplatinae, REM: (261) Neoplatyura flava; (262) 
Platyura marginata; (263) P. harrisi, (264) Detail von (263). 
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Fig.265-268: Tibialorgan von Arten der Mycetophilidae, REM: (265) Macrocera maculata (Kero- 
platinae); (266) Mycomyia bicolor (Sciophilinae); (267) Mycetophila fungorum (Mycetophilinae); 
(268) Anatella stimulea (Mycetophilinae). 
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Fig.269-271: Tibialorgan, von Sciophila rufa sagitttal: (269) Ubersicht, 50um; (270) Verdickung der 


Epidermis (Epi) zu einer Drüsenplatte (Dpl), 10um; (271) Drüsenplatte, Detail; Sum. 
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